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A gri c ult ur al  i nt e nsifi c ati o n  i n t h e last  c e nt ur y r es ult e d  i n  a  si g nifi c a nt  l oss  a n d  fr a g m e nt ati o n  of  
st e p p e h a bit ats. As a r es ult, st e p p es ar e s c att er e d a n d r ar el y pr es er v e d i n hi g hl y tr a nsf or m e d l a n ds c a p es. 
S t e p p e p at c h es h a v e oft e n r e m ai n e d o n sit es wit h c ult ur al i m p ort a n c e, s u c h as a n ci e nt b uri al m o u n ds 
( k ur g a ns), ol d c e m et eri es or a n ci e nt s ettl e m e nts ( e art h w or ks). T h us, n ot o nl y n at ur al b ut als o c ult ur al 
o bj e cts c o ul d s h o w a hi g h c o ns er v ati o n v al u e. W e h y p ot h esis e d t h at a n ci e nt s ettl e m e nts ( 3 r d – 2n d  c e nt u-
r y B C) m a y a ct as st e p p e h a bit at isl a n ds, e q u all y i m p ort a nt as e. g. b uri al m o u n ds f or st e p p e pl a nt pr o-
t e cti o n. T h e ai m of t his st u d y w as t o e x a mi n e t h e l o c al a n d l a n ds c a p e f a ct ors aff e cti n g v as c ul ar pl a nts’ 
ri c h n ess  p att er ns  i n  a n ci e nt  s ettl e m e nts  a n d  t o  c h e c k  t h e  i m p ort a n c e  of  s u c h  a n ci e nt s ettl e m e nts  f or  
n at ur e c o ns er v ati o n. W e as k e d t h e f oll o wi n g q u esti o ns: 1 ) H o w hi g h is t h e s p e ci es ri c h n ess of v as c ul ar 
pl a nts o n a n ci e nt s ettl e m e nts ? 2 ) D o a n ci e nt s ettl em e nts h a v e a n at ur e c o ns er v ati o n v al u e c o m p ar a bl e 
t o ot h er st e p p e e n cl a v es of t h e st u di e d z o n e ? 3 ) W hi c h f a ct ors ar e t h e m ost i m p ort a nt f or t h e s p e ci es 
ri c h n ess a n d s p e ci es c o m p ositi o n i n a n ci e nt s ettl e m e nts ?  W e a n al ys e d t ot al ri c h n ess a n d its s e p ar at e 
c at e g ori es as d e p e n d e nt v ari a bl es i n si m pl e r e gr essi o ns a g ai nst s e v e n e n vir o n m e nt al v ari a bl es s u c h as 
a n ci e nt s ettl e m e nt’s ar e a, mi cr o h a bit at v ari et y i n d e x, aff or est ati o n d e gr e e, st e p p e c o v er i n 1 k m b uff er 
ar o u n d  a n  a n ci e nt  s ettl e m e nt,  dist a n c e  t o  t h e  cl os est  s ettl e m e nts,  ar e a  of  s ettl e m e nts  i n  1  k m  b uff er  
ar o u n d a n a n ci e nt s ettl e m e nt a n d m e a n a n n u al pr e ci pit ati o n. I n 1 8 st u di e d a n ci e nt s ettl e m e nts l o c at e d i n 
t h e L o w er D ni pr o b asi n ( S o ut h er n U kr ai n e), w e r e c or d e d a c o nsi d er a bl e n u m b er of n ati v e ( 3 9 6 s p e ci es, 
7 5. 6 %), st e p p e ( 2 3 9 s p e ci es, 4 5 . 6 %) a n d n o n-s y n a nt hr o pi c pl a nts ( 2 2 5 s p e ci es, 4 2. 9 %), w hi c h i n di c at e d 
a g o o d st at e of pr es er v ati o n of t h e st e p p e o n t h es e o bj e cts. T h e mi cr o h a bit at v ari et y i n d e x, as a m e as ur e 
of h a bit at h et er o g e n eit y, a p p e ar e d t o b e t h e m os t si g nifi c a nt p ositi v e pr e di ct or of t ot al s p e ci es ri c h n ess, 
f oll o w e d b y a n ci e nt s ettl e m e nt’s ar e a, aff or est ati o n d e gr e e  a n d st e p p e c o v er ar o u n d t h e a n ci e nt s ettl e-
m e nts . T h e s a m e f a ct ors w er e si g nifi c a nt f or t h e ri c h n ess of n o n-s y n a nt hr o pi c pl a nts. Dist a n c e  t o s et-
tl e m e nts w as a si g nifi c a nt n e g ati v e pr e di ct or f or est a blis h e d ali e n s p e ci es ri c h n ess. O ur st u d y c o nfir m e d 
t h at a n ci e nt s ettl e m e nts ar e v al u a bl e e n cl a v es of st e p p e fl or a, s ur prisi n gl y s p e ci es-ri c h a n d of r el ati v el y 
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hi g h r ati o of st e p p e a n d n o n -s y n a nt hr o pi c pl a nts c o m p ar e d t o t h e fl or a of n at ur e r es er v es a n d k ur g a ns. 
O ur  r es ults  c o ul d h el p  t o  b ett er  pl a n  a cti v e  pr ot e cti o n  of  pl a nt di v ersit y  o n  a n ci e nt  s ettl e m e nts ,  e. g.  
t hr o u g h st e p p e r est or ati o n ar o u n d t h e a n ci e nt s ettl e m e nts, m ai nt e n a n c e of s m all-s c a l e dist ur b a n c e a n d 
mi cr o h a bit at di v ersit y ( p ast ur es, m o w n ar e as, b ur nt ar e as, l o ess or li m est o n e e xtr a cti o n sit es et c.) a n d 
li miti n g aff or est ati o n t o a c ert ai n d e gr e e. 
K e y w o r ds: a n ci e nt s ettl e m e nts, bi o di v ersit y dri v ers, L o w er D ni pr o b asi n, n at ur e c o ns er v ati o n, v as c ul ar 
pl a nt ri c h n ess p att er ns  
E r w eit e rt e d e uts c h e Z us a m m e nf ass u n g a m E n d e d es A rti k els  
1.  I nt r o d u cti o n  
T h e  st e p p e s  ar e  a m o n g  t h e  m ost  tr a nsf or m e d  bi o m e s  i n  E ur o p e  ( V A L K Ó  et  al.  2 0 1 6) . 
Wit hi n  t h e  c o nt e m p or ar y  b or d ers  of  U kr ai n e , t h e  f orest  c o v er  h as  d e cr e as e d  al m o st  t hr e e  
ti m e s (fr o m 5 0 % t o 1 7 % of t h e ar e a) fr o m t h e 1st c e nt ur y A D t o pr es e nt, w hil e t h e st e p p e 
ar e a h as di mi ni s h e d n e arl y f ort y ti m e s, pr es e ntl y c o v eri n g o nl y 1 % of t o d a y’s t errit or y of t h e 
c o u ntr y ( B U R K O V S K YI  et al. 2 0 1 3). T his dr a m ati c a n d n e arl y t ot al d estr u cti o n of U kr ai ni a n 
st e p p e s w a s pri m aril y  i n d u c e d  b y t h e a v ail a bilit y  of f ertil e c h er n o z e ms a n d  c h est n ut s oil s 
a n d t h e f a ct t h at e xt e nsi v e  st e p p e  ar e as  w er e l o c at e d i n f a v o ur a bl e t o p o gr a p hi c c o n diti o ns, 
a n d  s e c o n dl y  r es ul t e d  fr o m  e x c e pti o n all y  e a s y  t er ms  f or a gri c ult ur al e x pl oit ati o n  wit h  n o  
n e e d of dr ai n a g e or u pr o oti n g of tr e es.  
T h e S o vi et U ni o n a cti v el y d e v el o p e d a utilit ari a n attit u d e t o w ar ds n at ur e ; t h er ef or e, t h e 
u nf a v o ur a bl e attit u d e t o w ar d s t h e st e p p es w a s a g gr a v at e d i n S o vi et ti m es ( C HI BI L Y O V  2 0 0 2, 
M O O N  2 0 1 6). “ E m pt y pl a c e s ”, b ei n g i n f a ct t h e vir gi n st e p p es , w er e c o n v ert e d t o “ us ef ul ” 
l a n d i n e v er y p ossi bl e w a y: m ostl y b y pl o u g hi n g, b ut als o b y aff or est ati o n, ur b a nis ati o n a n d 
mi ni n g a cti viti es .  As  a  r es ult,  t h e  st e p p es  h a v e  b e e n  al m o st  c o m pl et el y  d estr o y e d,  ar e 
pr es er v e d  t o d a y o nl y i n s m all st e p p e r es er v e e n cl a v e s or i n ar e as t h at ar e n ot s uit a bl e f or 
a gri c ult ur al us e  ( e. g.  st e e p  sl o p es  of  ri v er  v all e y s,  l o ess  r a vi n es,  r o c k y  o ut cr o ps  et c.)  a n d  
t h er ef or e  r e q uir e  c ar ef ul  pr ot e cti o n.  St e p p e  p at c h e s  s urr o u n d e d  b y  a d v ers e  e n vir o n m e nt al  
c o n diti o n s ar e oft e n c o nsi d er e d h a bit at isl a n ds.  
S u c h h a bit at isl a n ds ar e s u p p o s e d t o f u n cti o n i n c o nsist e n c e wit h t h e e q uili bri u m t h e or y 
of isl a n d bi o g e o gr a p h y b y M A C A R T H U R &  W I L S O N ( 1 9 6 7). T h e t h e or y, b ei n g a m ai n st a y of 
bi o g e o gr a p h y , h as b e e n t h e s u bj e ct of a br o a d d e b at e i n s ci e ntifi c lit er at ur e ( A N D R Z EJ E W S KI  
2 0 0 2, H AI L A  2 0 0 2, AK A T O V  2 0 1 3, ME N D E N H A L L  et al. 2 0 1 4). O n e s h o ul d b e ar i n mi n d t h at 
t h e s p e ci es ri c h n es s i n c o nti n e nt al h a bit at i sl a n ds d e p e n d s, a p art fr o m p at c h si z e a n d i s ola-
ti o n, o n ot h er i m p ort a nt f a ct ors s u c h as p at c h h et er o g e n eit y, e d g e eff e cts, s p e cifi cs of l a n d-
s c a p e m atri x a n d h a bit at a m o u nt i n t h e s urr o u n di n g l a n d s c a p e ( e. g. F A H RI G  2 0 0 3, EW E R S &  
D I D H A M 2 0 0 6). 
R e c e nt st u di es h a v e d e m o nstr at e d t h e hi g h i m p ort a n c e of h a bit at isl a n d s of a nt hr o p o g e n-
i c ori gi n, s u c h a s b uri al m o u n d s a n d k ur g a n s ( M O Y SI Y E N K O &  S U D NI K - WÓJ CI K O W S K A  2 0 0 6, 
S U D NI K - WÓJ CI K O W S K A et  al.  2 0 1 1,  M O Y SI Y E N K O  et  al.  2 0 1 5 , D E Á K  et  al.  2 0 1 6,  2 0 1 8;  
V A L K Ó  et al. 2 0 1 8), s a cr e d gr o v es a n d f or est e n cl a v es ( B H A G W A T &  R U T T E 2 0 0 6, B R A N D T  
et  al.  2 0 1 3)  or  c e m et eri e s  a n d  gr a v e y ar ds  ( B A R R E T T &  B A R R E T T   2 0 0 1,  LÖ KI et  al.  2 0 1 9)  
f or bi o di v ersit y  c o ns er v ati o n.  P r e hist ori c  a n d  hist ori c  a n ci e nt  s ettl e m e nts  ( k n o w n  als o  
as  e art h w or k s  a n d  i n  s o m e  r e gi o ns  as  c astl e  hills  or  hillf orts)  c a n  pl a y  t h e r ol e  of  h a bit at  
isl a n d s a n d f u n cti o n as a “r es er v oir ” of s p e ci e s i ntr o d u c e d b y h u m a ns i n f or m er c e nt uri es 
( WY R W A   2 0 0 3, C E L K A 2 0 0 7,  2 0 1 1;   SU D E R   2 0 1 1, M O Y SI Y E N K O  et  al.  2 0 1 8,  2 0 2 0).  T h e y  
h a v e b e e n st u di e d r el ati v el y e xt e nsi v el y i n C e ntr al E ur o p e i n t er ms of r el ati o ns hi p s b et w e e n 
4 6 1 
 
t h e c o nt e m p or ar y distri b uti o n  of  w e e d  s p e ci e s  a n d  hist ori c  h u m a n  s ettl e m e nts  ( H E R BI C H  
1 9 9 6) a n d w er e f o u n d t o b e e n cl a v e s f or m a n y r ar e s p e ci es t y pi c al f or dr y a n d m e si c gr ass-
l a n ds i n t h e n e m or al z o n e (C E L K A   2 0 0 7, S U D E R  2 0 1 1) as w ell as t h e sit es w h er e r eli cs of 
c ulti v ati o n w er e r e v e al e d (C E L K A  2 0 1 1). T h o u g h t h e r ol e of a n ci e nt s ettl e m e nts  i n t h e st e p p e 
z o n e i n pr es er vi n g  m a n y r ar e st e p p e pl a nt s p e ci es w a s c o nfir m e d o nl y r e c e ntl y ( MO Y SI Y E N-
K O  et  al.  2 0 1 8,  D A Y N E K O   2 0 1 9,  MO Y SI Y E N K O  et  al.  2 0 2 0),  t h er e  h as  n eit h er  b e e n  a n y  
r es e ar c h o n di v ersit y p att er ns of t h es e o bj e ct s n or o n e n vir o n m e nt al f a ct ors aff e cti n g  t h eir 
s p e ci es ri c h n e ss a n d v e g et ati o n  c o m p o siti o n. A b ett er u n d erst a n di n g of s u c h f a ct ors s e e ms t o 
b e  es s e nti al  t o  d e v el o p  c o ns er v ati o n  m e a s ur e s  f or  t h e  pr ot e cti o n  of  st e p p e  pl a nts  a n d  t h e 
v e g et ati o n  of  st e p p e  p at c h es  o n  a n ci e nt  s ettl e m e nts .  T h er ef or e,  i n  t his  st u d y  w e  as k e d: 
( 1) H o w hi g h is t h e s p e ci es ri c h n es s of v as c ul ar pl a nts o n a n ci e nt s ettl e m e nt s l o c at e d i n t h e 
gr ass st e p p e z o n e of S o ut h er n  U kr ai n e ? ( 2) D o a n ci e nt s ettl e m e nts h a v e a n at ur e c o ns er v a-
ti o n v al u e c o m p ar a bl e t o ot h er st e p p e e n cl a v es of t h e st u di e d z o n e ? ( 3) W hi c h f a ct ors ar e t h e 
m o st i m p ort a nt f or t h e s p e ci es ri c h n es s a n d s p e ci es c o m p ositi o n i n a n ci e nt s ettl e m e nts ?  
2.  M at e ri als a n d m et h o ds  
2. 1  St u d y a r e a  
T h e  r es e ar c h  w as  c o n d u ct e d  i n  t h e  L o w er  D ni pr o  r e gi o n  ( S o ut h er n  U kr ai n e),  4 0 – 1 0 0  m  a. s.l.  
( ZA M O R YI   1 9 6 1),  i n  t h e  pr o vi n c es  K h ers o n a n d  M y k ol a yi v  ( 4 6. 4 8 – 4 7. 3 7 °  N,  3 2. 0 0 – 3 3. 9 7 °  E).  T h e  
L o w er D ni pr o r e gi o n is l o c at e d i n t h e W est P o nti c gr ass st e p p e z o n e of t h e E ast er n E ur o p e a n Pl ai n 
( BO H N  et  al.  2 0 0 0).  T h e  cli m at e  is  c o nti n e nt al,  wit h  a  m e a n  a n n u al  t e m p er at ur e  of  9 – 1 0 ° C 
( MA R Y N Y C H &  S H Y S H C H E N K O  2 0 0 5). L o ess is t h e m ost c o m m o n g e ol o gi c al s urf a c e f or m ati o n i n t h e 
r e gi o n, r e a c hi n g a t hi c k n ess of s e v er al t e ns of m et ers. U n d er t h e l o ess l a y N e o g e n e d e p osits (li m est o n e, 
s a n ds, s a n dst o n es, m arls a n d cl a ys)  i n t h e w h ol e t errit or y al o n g t h e L o w er D ni pr o . A d o mi n ati n g u n d u-
l ati n g t o p o gr a p h y s ets it si g nifi c a ntl y a p art fr o m s urr o u n di n g st e p p e pl ai ns. T h e s oil t y p es r e pr es e nt e d 
wit hi n t h e st u d y ar e a ar e: l o w -h u m us c h er n o z e m, d ar k c h est n ut, s o d a n d cl a y s a n d a n d m e a d o w -s w a m p 
s oils ( M A R Y N Y C H &  S H Y S H C H E N K O  2 0 0 5).  
A c c or di n g t o t h e g e o b ot a ni c al di visi o n  of t h e E ur asi a n St e p p e Z o n e, t h e L o w er D ni pr o r e gi o n is 
l o c at e d i n  t h e  Bl a c k  S e a  a n d  A z o v  s u b-pr o vi n c e  of  t h e  P o nti c  st e p p e  pr o vi n c e  ( A N D RI E N K O et  al.  
1 9 7 7 ).  T h e  st e p p e  p h ysi o g n o m y  i n  t h e  r e gi o n  is  d et er mi n e d  b y  t uss o c k  gr ass es  of t h e  g e n er a  Sti p a , 
F est u c a , K o el eri a a n d  A gr o p yr o n ( LA V R E N K O  et al. 1 9 9 1 , B O H N  et al. 2 0 0 0 ). D e p e n di n g o n t h e t y p es 
of s oils, t h e st e p p e v e g et ati o n is r e pr es e nt e d b y t hr e e cl ass es: F est u c o- Br o m et e a  Br. -Bl. et T x. e x S o ó 
( m e a d o w  st e p p es,  es p e ci all y  s pr e a d  o n  t h e  b or d er  wit h  t h e  st e p p e  z o n e,  a n d  f es c u e-n e e dl e  gr ass  
st e p p es)  o n  c h er n o z e m  s oils,  H eli a nt h e m o- T h y m et e a  R o m as c h e n k o,  Di d u k h  et  V.  Sl.  (st e p p e  c al ci-
p hil o us c o m m u niti es l o c at e d i n t h e s o ut h e ast er n p art of S o ut h er n U kr ai n e) o n c ar b o n at e r e n d zi n as  a n d 
F est u c et e a v a gi n at a e  S o ó e x Vi č h er e k (st e p p e ps a m m o p h yti c c o m m u niti es, s c att er e d i n ri v er v all e ys)  
o n s a n d y d e p osits.  
Hist ori c all y , t h e t errit or y of t h e L o w er D ni pr o r e gi o n w as i n h a bit e d, visit e d or i n v a d e d b y m a n y 
diff er e nt et h ni c c ult ur es, w hi c h  s u c c e e d e d o n e a n ot h er fr o m t h e mi d dl e of t h e Br o n z e t o t h e Ir o n A g e. 
T h eir c ult ur al h erit a g e s u c h as t h e a n ci e nt s ettl e m e nts a n d k ur g a ns ar e ess e nti al el e m e nt s of t h e i nt eri or 
of  S o ut h er n  U kr ai n e  t o  t his  d a y.  M ost  of  t h e  a n ci e nt  s ettl e m e nts  w er e  cr e at e d  fr o m  t h e  3r d t o  t h e  
2 n d  c e nt ur y B C ; h o w e v er, s o m e of t h e a n ci e nt s ettl e m e nts  w er e us e d f or m a n y s u bs e q u e nt c e nt uri es b y 
diff er e nt  a n ci e nt c ult ur es.  D u e  t o  d ef e nsi v e  a n d  e c o n o mi c  r e as o ns  ( m ostl y  tr a d e),  b asi c all y  all  p ost -
S c yt hi a n  s ettl e m e nts  w er e  c o nstr u ct e d  o n  t h e  st e e p  b a n ks  of  t h e  D ni pr o  ri v er,  us u all y  b et w e e n  t w o  
cl os el y l o c at e d r a vi n es (l o c all y c all e d b al k as ) (G A V R Y L Y U K  2 0 0 1, GA V R Y L Y U K &  M A T E R A  2 0 1 6). 
A n ci e nt s ettl e m e nts w h er e s urr o u n d e d b y st e p p es d uri n g t h e p eri o d of  t h eir e xist e n c e. O v er ti m e 
t h e y h a v e b e e n l eft a b a n d o n e d f or m a n y c e nt uri es, w hi c h all o w e d s p o nt a n e o us st e p p e r e c o v er y o n t h eir 
s urf a c es . T h er ef or e , a n ci e nt s ettl e m e nts h a v e a s p e cifi c r ol e as n at ur e r ef u g e f or bi o di v ersit y a n d es p e-
ci all y f or t h e fl or a i n  t o d a y’s i nt e nsi v el y us e d a gri c ult ur al l a n ds c a p es. 
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2. 2  S el e ct e d a n ci e nt  s ettl e m e nts a n d v as c ul a r pl a nt ri c h n es s d at a  
I n o ur st u d y w e us e d c o m pl et e s p e ci es list s of v as c ul ar pl a nts fr o m 1 8 a n ci e nt  s ettl e m e nts l o c at e d 
o n t h e D ni pr o ri v er b a n ks ( Fi g. 1, 2), w hi c h  w er e s ur v e y e d at l e ast t hr e e ti m es d uri n g t h e gr o wt h s e a-
s o ns fr o m 2 0 1 5 t o 2 0 1 9 ( M O Y SI Y E N K O et al. 2 0 2 0). W e i n cl u d e d all a n ci e nt s ettl e m e nts i n t h e L o w er 
D ni pr o r e gi o n t h at h a v e s ur vi v e d t o t h e pr es e nt. D u e t o t h e c o nstr u cti o n of t h e K a k h o v k a r es er v oir i n  
t h e 1 9 5 0s, a si g nifi c a nt n u m b er of ar c h a e ol o gi c al sit es, es p e ci all y o n t h e l eft b a n k of t h e D ni pr o ri v er, 
h a v e  b e e n  d estr o y e d  (i. e.  a n ci e nt s ettl e m e nts  i n  Bil o z er k a,  K air y  a n d  H or n ost ai v k a; G A V R Y L Y U K &  
M A T E R A  2 0 1 6). F or d et ails o n t h e st u di e d a n ci e nt s ettl e m e nts, i. e. c o or di n at es, ar e a, a g e, c ult ur e t h at 
b uilt a n d/ or us e d t h e a n ci e nt s ettl e m e nt a n d dist a n c e fr o m e xisti n g s ettl e m e nts, s e e S u p pl e m e nt E 1 . 
W e cl assifi e d  e a c h s p e ci es as a “st e p p e ” or “ n o n -st e p p e ” s p e ci es a n d assi g n e d it t o t h e  a p pr o pri at e 
gr o u p of t h e hist ori c al-g e o gr a p hi c al cl assifi c ati o n  s c h e m e a c c or di n g t o K O R N A Ś ( 1 9 7 7): n ati v e s p e ci es  
i n cl u di n g  n o n-s y n a nt hr o pi c s p e ci e s – n ati v es o c c urri n g e x cl usi v el y i n n at ur al or s e mi -n at ur al v e g et a-
ti o n;  a p o p h yt es  – n ati v es ass o ci at e d wit h a nt hr o p o g e ni c h a bit ats; h e mi a p o p h yt es  – n ati v es ass o ci at e d 
wit h n at ur al a n d a nt hr o p o g e ni c  ( m ostl y s e mi-n at ur al) h a bit ats; ali e n s p e ci es  i n cl u di n g ar c h a e o p h yt es – 
arri v e d i n E ur o p e b ef or e t h e y e ar 1 5 0 0; k e n o p h yt es  – i ntr o d u c e d aft er t h e y e ar 1 5 0 0. B ot h gr o u ps ar e 
p er m a n e ntl y est a blis h e d, i n c o ntr ast t o er g asi o p h y g o p h yt es – c ulti v at e d ali e ns es c a pi n g fr o m c ulti v ati o n 
a n d a p p e ari n g t e m p or aril y. 
Fi g.  1.  L o c ati o n  of  1 8  st u di e d  a n ci e nt  s ettl e m e nt s  wit hi n  t h e  L o w er  D ni pr o  ( S o ut h er n  U kr ai n e). 
E x pl a n ati o n : A S 1 – C h er v o n o m ai ats k e, A S 2 – G a vr yli vs k e, A S 3 - Gl y b o k a Pr yst a n, A S 4 – H a n ni vs k e, 
A S 5 – K o ns uli vs k e, A S 6 – Li u b y mi vs k e, A S 7 – L vi vs k e, A S 8 – M al e Ti a g y ns k e, A S 9 – P o ni ati vs k e, 
A S 1 0  – S a bl u ki vs k e, A S 1 1 – S k el k a, A S 1 2 –  St a nisl a vs k e, A S 1 3 – St ar os h v e ds k e, A S 1 4 –  V el y k o-
l e p et y k hs k e, A S 1 5 – V el y k e Ti a g y ns k e, A S 1 6 – Z ol ot a b al ki vs k e, A S 1 7 – Z ol ot yi M ys, A S 1 8 – Ol e -
ks a n dri v k a- R o ks a ni v k a. M a p  w as  cr e at e d  i n  Q GI S  3. 1 0. 1  ( Q GI S  D e v el o p m e nt  T e a m  2 0 1 9),  O p e n  
Str e et  M a p  ( ©  O p e n Str e et M a p  c o ntri b ut o rs),  N at ur al  E art h  (htt ps:// w w w. n at ur al e art h d at a. c o m )  a n d  
Wi ki m e di a  C o m m o ns  ( htt ps:// c o m m o ns. wi ki m e di a. or g/ wi ki/ Fil e: M a p _ of _ U kr ai n e _ p oliti c al _si m pl e _  
bl a n k. p n g). 
A b b. 1.  L a g e v o n 1 8 u nt ers u c ht e n a nti k e n Si e d l u n g e n a m Uf er d es U nt er e n D n epr ( S ü d u kr ai n e).  
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T h e  a b u n d a n c e  of  e a c h  s p e ci es  o n  e a c h  a n ci e nt  s ettl e m e nt  w as  ass ess e d  usi n g  a  3 -p oi nt  s c al e:   
1 – s p or a di c, 2 – i nfr e q u e nt, 3 – c o m m o n s p e ci es.  
A d diti o n all y ,  w e  us e d  d at a  p u blis h e d  b y  M O S Y A KI N &  F E D O R O N C H U K ( 1 9 9 9), M O Y SI Y E N K O  
( 2 0 0 7, 2 0 1 3),  B OI K O  ( 2 0 1 0),  SU D NI K - WÓJ CI K O W S K A et  al.  ( 2 0 1 1, 2 0 1 2),  S H A P O V A L ( 2 0 1 2),  a n d  
M O Y SI Y E N K O et  al.  ( 2 0 1 4, 2 0 1 9) i n  or d er  t o  li n k t h e  fl or a  of  a n ci e nt  s ettl e m e nts t o  ot h er  st e p p e  
e n cl a v es. 
2. 3  E n vi r o n m e nt al d at a  
T o t est  f or  a r el ati o ns hi p  b et w e e n  t h e  a n ci e nt  s ettl e m e nt’s ar e a  a n d  t h e  s p e ci es  ri c h n ess , w e 
m e as ur e d t h e ar e a of e a c h a n ci e nt s ettl e m e nt  usi n g Q GI S s oft w ar e ( Q GI S  D E V E L O P M E N T T E A M  2 0 1 9). 
Wit h t h e s a m e s oft w ar e a n d G o o gl e a n d Bi n g s at ellit e i m a g es ( as a c o m pl e m e nt ar y s o ur c e) a v ail a bl e i n 
t h e O p e n L a y ers Pl u gi n , w e m a p p e d st e p p e ar e as a n d c urr e nt s ettl e m e nt ar e as i n 1 k m r a di us ar o u n d 
e a c h a n ci e nt s ettl e m e nt . T h e st e p p e c o v er i n t his 1 k m b uff er  w as us e d t o d et er mi n e t h e c o n n e cti vit y of 
t h e r e m ai ni n g st e p p e p at c h es o n th e a n ci e nt s ettl e m e nts  wit h ot h er st e p p e p at c h es i n t h e s urr o u n di n g 
l a n ds c a p e, w hil e t h e s ettl e m e nt ar e as i n t h e 1 k m b uff er  w er e a n al ys e d i n or d er t o ass ess t h e p ot e nti al 
pr ess ur e of h u m a n a cti viti es o n t h e s p e ci es ri c h n ess of t h e st u di e d o bj e cts. A d diti o n all y, w e m e as ur e d 
t h e dist a n c e t o t h e n e ar est s ettl e m e nt  i n or d er t o esti m at e t h e l e v el of h u m a n dist ur b a n c e. 
M a n y st e p p e ar e as ar e s u bj e ct t o m a n -m a d e aff or est ati o n or w o o d y e n cr o a c h m e nt, b ot h of w hi c h 
l e a ds t o a d estr u cti o n of st e p p e v e g et ati o n. T h us, w e ass ess e d t h e p er c e nt a g e of t h e t ot al ar e a of a n 
a n ci e nt  s ettl e m e nt  aff e ct e d  b y  aff or est ati o n  or  e n cr o a c h m e nt  of  tr e es  or s hr u bs  as  a  f a ct or  c all e d  
aff or est ati o n d e gr e e usi n g a si x -gr a d e s c al e: 0. 5 – l ess t h a n 1 % of t h e ar e a c o v er e d b y tr e es a n d s hr u bs, 
1 – ( 1– 5 %), 2 – ( 6– 2 5 %), 3 – ( 2 6– 5 0 %), 4 – ( 5 1– 7 5 %), 5 – ( 7 5– 1 0 0 %).  
A n ci e nt  s ettl e m e nts  i n  t h e  st u di e d  r e gi o n  ar e  oft e n  us e d  or  m a n a g e d  b y  p e o pl e,  a n d  t h er e  ar e 
a n u m b er  of  n at ur al  a n d  h u m a n  dist ur b a n c es  cr e ati n g  “ mi cr o h a bit ats ”  li k e:  p ast ur es,  m o w n  ar e as,  
aff or est e d  ar e as, b ur nt ar e as, l o ess or li m est o n e e xtr a cti o n sit es, r o a ds, i n n er g ulli es, e x c a v ati o ns, mili-
t ar y a n d el e ctri c al s u p p orts, d u m ps a n d w ells pri n gs. I n or d er t o r efl e ct t h e mi cr o h a bit at di v ersit y (i. e. 
t h e a m o u nt of n at ur al a n d h u m a n -i n d u c e d i m p a ct o n a n ci e nt s ettl e m e nts), w e c al c ul at e d a mi cr o h a bit at 
v ari et y i n d e x as a s u m of all mi cr o h a bit at t y p es pr es e nt at a gi v e n  a n ci e nt s ettl e m e nt . 
A s a n n u al pr e ci pit ati o n is o n e of t h e str o n g est e n vir o n m e nt al f a ct ors s h a pi n g di v ersit y p att er ns i n  
t h e  st e p p e  z o n e  of  U kr ai n e  (M A R Y N Y C H &  S H Y S H C H E N K O 2 0 0 5 )  a n d  o ur  a n ci e nt  s ettl e m e nts  w er e  
l o c at e d i n l ar g e g e o gr a p hi c al dist a n c e, w e als o us e d m e a n a n n u al pr e ci pit ati o n d at a o bt ai n e d fr o m t h e 
W orl d Cli m 2 d at a b as e ( F I C K &  H IJ M A N S 2 0 1 7) i n t h e a n al ys es. 
2. 4  D at a a n al ysi s  
I n  or d er  t o  c h e c k  f or  t h e  i nfl u e n c e  of  e n vir o n m e nt al  f a ct ors  o n  s p e ci es  ri c h n ess  of  t h e  a n ci e nt  
s ettl e m e nts , w e  s u bj e ct e d  f o ur  v ari a bl es,  i. e.  t ot al  ri c h n ess  (t h e  n u m b er  of  all v as c ul ar  pl a nt s p e ci es  
r e c or d e d), n u m b er of n o n-s y n a nt hr o pi c s p e ci es, n u m b er of est a blis h e d ali e n s p e ci es a n d r ati o of n o n -
s y n a nt hr o pi c s p e ci es i n t ot al ri c h n ess, t o a r e gr essi o n a n al ysis p erf or m e d i n R s oft w ar e ( R  C O R E T E A M  
2 0 1 7).  W e  a n al ys e d  t h es e  gr o u ps  a n d  t h e  r ati o  as  d e p e n d e nt  v ari a bl es  a g ai nst  s e v e n  e n vir o n m e nt al  
v a ri a bl es  as  pr e di ct ors  ( a n ci e nt  s ettl e m e nt’s  ar e a,  mi cr o h a bit at  v ari et y  i n d e x,  aff or est ati o n  d e gr e e,  
st e p p e c o v er i n 1 k m b uff er ar o u n d a n a n ci e nt s ettl e m e nt, dist a n c e t o t h e cl os est s ettl e m e nts, ar e a of 
s ettl e m e nts  i n  1  k m  b uff er  ar o u n d  a n  a n ci e nt  s ettl e m e nt  a n d  a n n u al  m e a n  pr e ci pit ati o n)  ( T a bl e  1).  
B e c a us e  of  t h e  li mit e d  n u m b er  of  st u di e d  a n ci e nt  s ettl e m e nts,  w e  d e ci d e d  t o  us e  s e v er al  u ni v ari at e  
r e gr essi o ns i nst e a d of si n gl e m ulti pl e r e gr essi o n m o d els t o a v oi d m o d el o v erfitti n g. I n all u ni v ari at e  
m o d els  w e  a d diti o n all y  t est e d  t h e  i n cl usi o n  of  a  q u a dr ati c  t er m  of  t h e  gi v e n  e n vir o n m e nt al  v ari a bl e  
usi n g t -t est. If t h e q u a dr ati c t er m w as si g nifi c a nt (p  < 0. 0 5), it w as i n cl u d e d i n t h e r e gr essi o n t o g et h er 
wit h  t h e  li n e ar  t er m  of  t h e  gi v e n  v ari a bl e.  T h e  r e gr essi o n  m o d els’  o v er all  si g nifi c a n c e  a n d  fit  w er e  
ass ess e d  usi n g  F -t est  a n d  R2 ,  r es p e cti v el y.  A d diti o n all y,  w e  c h e c k e d  f or  c orr el ati o ns  b et w e e n  t h e  
e n vir o n m e nt al v ari a bl es us e d i n o ur a n al ys es t o e n a bl e m or e a c c ur at e i nt er pr et ati o n of t h e r es ults. T h e 
P e ars o n c orr el ati o n c o effi ci e nts ar e pr es e nt e d i n S u p pl e m e nt E 2.  
  




b ) c ) 
e ) d ) 
f) g ) 
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T a bl e  1.   Ex pl a n at or y  v ari a bl es  us e d  i n  si m pl e  li n e ar  a n d  q u a dr ati c  r e gr essi o ns  p erf or m e d  f or  pl a nt  
s p e ci es ri c h n ess o n t h e a n ci e nt s ettl e m e nts  (n  = 1 8) st u di e d i n S o ut h er n U kr ai n e. 
T a b ell e 1. Er kl är e n d e V ari a bl e n f ür d e n Pfl a n z e n art e nr ei c ht u m d er 1 8 i n d er S ü d u kr ai n e u nt ers u c ht e n 
a nti k e n Si e dl u n g e n, di e i n ei nf a c h e n li n e ar e n u n d q u a dr atis c h e n R e gr essi o n e n v er w e n d et w ur d e n.  
E x pl a n at or y v ari a bl es  M e a n ± S D  Mi n.  M a x.  
N u m eri c al  
   
Ar e a ( h a)  6. 3 ± 4. 3  1. 3  2 0. 6  
St e p p e c o v er i n 1 k m b uff er ( h a)  3 7. 5 ± 2 5. 4  6. 8  1 0 7. 1  
Ar e a of s ettl e m e nt s i n 1 k m b uff er ( h a)  7 0. 7 ± 5 4. 8  0 1 7 5  
Dist a n c e t o s ettl e m e nts ( k m)  0. 8 ± 1. 1  0 3. 4  
M e a n a n n u al pr e ci pit ati o n ( m m)  4 3 0. 6 ± 9. 2  4 1 0  4 4 8  
Or di n al 
   
Aff or est ati o n d e gr e e   “ 0. 5 ” –   si x a n ci e nt s ettl e m e nts; “ 1 ” – t hr e e a n ci e nt s ettl e m e nts ; 
“ 2 ” – f o ur a n ci e nt s ettl e m e nts; “ 3 ” – t w o a n ci e nt s ettl e m e nts ;  
“ 4 ” – t w o a n ci e nt s ettl e m e nts; “ 5 ” – o n e a n ci e nt s ettl e m e nt  
Mi cr o h a bit at v ari et y i n d e x  “ 1 ” – o n e a n ci e nt s ettl e m e nt; “ 2 ” – f o ur a n ci e nt s ettl e m e nts ;  
“ 3 ” – fi v e a n ci e nt s ettl e m e nts; “ 4 ” – t hr e e a n ci e nt s ettl e m e nts ;  
“ 6 ” –   fi v e a n ci e nt s ettl e m e nts  
T o c h e c k f or p att er ns i n t h e s p e ci es c o m p ositi o n of a n ci e nt s ettl e m e nts a n d t o ass ess t h e r ol e of 
e n vir o n m e nt al v ari a bl es i n s h a pi n g t h es e p att er ns , w e us e d t h e d at a o n s p e ci es a b u n d a n c e  (i n 1– 3 s c al e) 
a n d e n vir o n m e nt al v ari a bl es of t h e st u di e d a n ci e nt s ettl e m e nts f or a r e d u n d a n c y a n al ysis ( R D A) p er-
f or m e d i n C a n o c o v ersi o n 5. 0 (B R A A K &  Š MI L A U E R 2 0 1 2 ). A s e n vir o n m e nt al v ari a bl es w e us e d t h e 
s a m e s et as i n t h e r e gr essi o n a n al ysis ( T a bl e 1). Si n c e t h e  s p e ci es lists w er e r at h er l o n g a n d t h e n u m b er 
of st u di e d o bj e cts li mit e d, w e d e ci d e d t o e x cl u d e v er y r ar e s p e ci es  fr o m t h e a n al ysis, i. e. t h os e o c c ur-
ri n g o n t hr e e or l ess a n ci e nt s ettl e m e nts . 
v o r h e ri g e S eit e ( p r e vi o us p a g e):  
Fi g. 2.  G e n er al vi e w s of s o m e a n ci e nt s ettl e m e nts of t h e L o w er D ni pr o: a)  p a n or a m a of t h e  C h er v o-
n o m ai ats k e a n ci e nt s ettl e m e nt, b)  s p ati al str u ct ur es of t h e Li u b y mi vs k e a n ci e nt s ettl e m e n t ( pl ai n p art), 
c)  n at ur al d ef e nsi v e m o at ( Li u b y mi vs k e a n ci e nt s ettl e m e nt ), d)  cliff ( Li u b y mi vs k e a n ci e nt s ettl e m e nt ), 
e)  artifi ci al d ef e n si v e  m o at ( Li u b y mi vs k e  a n ci e nt s ettl e m e nt ), f) G a vr yli vs k e  a n ci e nt s ettl e m e nt  wit h 
t h e hi g h est aff or est ati o n d e gr e e (R os a c or y m bif er a ), g)  V el y k e Ti a g y ns k e a n ci e nt s ettl e m e nt wit h t h e 
v as c ul ar pl a nt  di v ersit y (S al vi a n ut a ns  as p e ct) ( P h ot os: I. M o ysi y e n k o, 2 0 1 7 a n d 2 0 1 8 ). 
A b b. 2.  A nsi c ht e n ei ni g er a nti k er Si e dl u n g e n a m U nt er e n D n e pr: a)  P a n or a m a d er a nti k e n Si e dl u n g 
C h er v o n o m ai ats k e, b)  r ä u mli c h e Str u kt ur e n d er a nti k e n Si e dl u n g Li u b y mi vs k e ( e b e n er T eil), c)  n at ürli-
c h er V ert ei di g u n gs gr a b e n ( a nti k e Si e dl u n g Li u b y mi vs k e), d)  Kli p p e ( a nti k e Si e dl u n g Li u b y mi vs k e), e)  
k ü nstli c h er V ert ei di g u n gs gr a b e n ( a nti k e Si e dl u n g Li u b y mi vs k e) , f) di e a nti k e Si e dl u n g G a vr yli vs k e mit 
d e m h ö c hst e n A uff orst u n gs gr a d ( R os a c or y m bif er a ), g)  di e a nti k e Si e dl u n g V el y k e Ti a g y ns k e mit d er 
h ö c hst e n Arrt e n vi elf alt ( S al vi a n ut a ns - A s p e kt) ( F ot os: I. M o ysi y e n k o, 2 0 1 7 u n d 2 0 1 8). 
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3.  R es ults  
O v er all, w e f o u n d 5 2 4  s p e ci es b el o n gi n g t o 2 8 3 g e n er a, 7 4 f a mili e s, 3 cl ass e s a n d 2 di vi-
si o n s. A f ull list of t h e fl or a of v as c ul ar pl a nt s i n t h e a n ci e nt s ettl e m e nt s of t h e L o w er D ni pr o 
is a v ail a bl e i n pr e vi o us st u di e s (D A Y N E K O   2 0 1 9,  MO Y SI Y E N K O  et al. 2 0 2 0). T ot al s p e ci e s 
ri c hn es s r a n g e d fr o m 1 2 5 ( G a vr yli vs k e) t o 2 9 0 ( V el y k e Ti a g y ns k e). T h e m e a n n u m b er of 
v as c ul ar pl a nt s p e ci e s p er ar c h a e ol o gi c al sit e w as 1 7 8. T h e fl or a of t h e i n v esti g at e d a n ci e nt 
s ettl e m e nts r e pr es e nt s 1 0. 3 % of t h e fl or a of U kr ai n e, w hi c h i n cl u d es 5 1 0 0 s p e ci es  ( MO S Y A-
KI N &  F E D O R O N C H U K  1 9 9 9). 
A m aj orit y of  7 5. 6 % ( 3 9 6 s p e ci es) of all s p e ci es t h at o c c urr e d o n t h e a n ci e nt s ettl e m e nt s  
w er e n ati v e pl a nts. T h e s h ar e of n ati v e s p e ci es i n t ot al s p e ci es ri c h n es s v ari e d m u c h fr o m 
6 2. 1 % ( Li u b y mi vs k e) t o 8 1. 7 % ( V el y k e Ti a g y ns k e). M or e t h a n h alf of t his gr o u p (i. e. 2 2 5 
s p e ci es) a n d 4 2. 9 % of t h e t ot al n u m b er of s p e ci es w er e n o n -s y n a nt hr o pi c pl a nts, r e pr es e nt e d 
o n t h e a n ci e nt s ettl e m e nts m o stl y b y st e p p e pl a nts a n d h al o p h yt es. It s h o ul d b e n ot e d t h at 
n o n- s y n a nt hr o pi c  s p e ci e s  i n cl u d e  n ot  o nl y  st e p p e  s p e ci e s,  b ut  als o  t h os e  ori gi n ati n g  fr o m  
m oi st  a n d  f or est  h a bit at s  (t h e s e  s p e ci e s  w er e  s o m eti m e s  n ot e d  o n  a n ci e nt  s ettl e m e nts).   
N o n -s y n a nt hr o pi c  pl a nts o c c urri n g wit h t h e hi g h est fr e q u e n c y w er e: K o c hi a pr ost r at a  ( L.) 
S c hr a d. , P ot e ntill a r e ct a L., T e u cri u m p oli u m L., T h y m us di m or p h u s Kl o k o v & D es. - S h ost., 
K o el e ri a c ri st at a P ers., F est u c a v al e si a c a S c hl ei c h. e x G a u di n  a n d  V er b as c u m p h o e ni c e u m 
L. W ort h n oti n g s e p ar at el y  ar e  st e p p e n o n- s y n a nt hr o p e s li k e A m y g d al u s n a n a  L., C ar d u u s 
u n ci n at u s  M. Bi e b., C ar e x m el a n ost a c h y a  Will d., C ar e x s u pi n a  W a hl e n b., F est u c a r u pi c ol a  
H e uff., G a g e a  b ul bif er a  S alis b., H yl ot el e p hi u m  st e p p o s u m  ( B oris s.) T z v el e v, K o c hi a 
pr o str at a  ( L.)  S c hr a d.,  Sti p a  c a pill at a  L., Sti p a  l essi n gi a n a  Tri n. &  R u pr.  a n d  V er o ni c a 
st e p p a c e a   K ot o v. Alt h o u g h t h e m a xi m u m a n d m e a n n u m b ers of n o n -s y n a nt hr o pi c s p e ci e s 
o n t h e a n ci e nt s ettl e m e nt s w er e hi g h er t h a n t h e m a xi m u m a n d m e a n n u m b ers of est a blis h e d 
ali e n  s p e ci e s,  t h eir  a v er a g e  c o ntri b uti o n  t o  t h e  t ot al  s p e ci e s  ri c h n es s  w as  o nl y  3 5 %  (s e e  
S u p pl e m e nt E 3). T h e m o st fr e q u e ntl y e n c o u nt er e d est a blis h e d ali e n s p e ci e s w er e: A nis a nt h a 
t e ct or u m ( L.) N e vs ki, A m ar a nt h us al b us L., A m ar a nt h us r etr ofl e x us L., A m br osi a art e mi sii -
f oli a L., B all ot a  ni gr a  L., B r o m us  s q u ar r o s us  L., B u gl oss oi d es ar v e n sis  ( L.)  I. M. J o h nst.,  
C a p s ell a b ur s a -p ast ori s L., C e nt a ur e a diff us a L a m.,  C h e n o p o di u m st ri ct u m R ot h, C o n y z a 
c a n a d e n si s ( L.) Cr o n q uist, D e s c u r ai ni a s o p hi a ( L.) W e b b e x Pr a ntl, Di git ari a s a n g ui n alis 
( L.)  S c o p., G ali u m  s p uri u m  L., G er a ni u m  p u sill u m  L. , L a ct u c a  s er ri ol a  L., O n o p or d u m 
a c a nt hi u m L., P ol y g o n u m a vi c ul ar e L., R es e d a l ut e a L., S e d u m r efl e x u m L., S et ari a viri dis 
( L.) P. B e a u v., S ol a n u m ni gr u m L., S o n c h us ol e r a c e u s L. a n d Ul m us p u mil a L.  
T h e t ot al n u m b er of v as c ul ar pl a nt s p e ci es of t h e a n ci e nt s ettl e m e nts f ar e x c e e d e d t h e 
fl or a of t h e “ St ar os h v e ds k yi ” ( 2 6 3 h a) a n d “ L es o v yi C a n y o n ” ( 3 5 h a) r es er v es (l o c at e d o n 
t h e sl o p es of t h e D ni pr o Ri v er i n si mil ar e n vir o n m e nt al c o n diti o ns) a s w ell as t h e fl or a of 
k ur g a ns of t h e gr ass st e p p e ( T a bl e 2). F urt h er m or e, t h e t ot al s p e ci es ri c h n es s of t h e a n ci e nt 
s ettl e m e nts w a s e v e n hi g h er t h a n t h e t ot al n u m b er of s p e ci es i n t h e As k a ni a -N o v a Bi o s p h er e 
R es er v e, d es pit e t h e f a ct t h at t h e ar e a of t his r es er v e is 1 0 0 ti m e s l ar g er ( 1 1, 0 5 4 h a). T h e 
p er c e nt a g e  of  n o n -s y n a nthr o pi c  s p e ci e s  i n  t h e  fl or a  of  s ettl e m e nts  w a s  hi g h er  t h a n  i n  all  
o bj e cts  m e nti o n e d  a b o v e,  wit h  t h e  e x c e pti o n  of  As k a ni a -N o v a.  T h e  pr o p orti o n  of  n ati v e  
s p e ci es i n t h e fl or a of a n ci e nt s ettl e m e nt s w as si mil ar t o a n d wit hi n t h e r a n g e of v al u es of t h e 
n at ur e r es er v es’ a n d k ur g a n fl or as, b ut t h e pr o p orti o n of st e p p e s p e ci e s w a s l o w er t h a n i n 
ot h er o bj e cts ( T a bl e 2).  
R e gr e ssi o n r es ults i n di c at e d t h at t h e m ai n dri v ers of v as c ul ar pl a nt ri c h n es s w er e mi cr o-
h a bit at v ari et y i n d e x ( p ositi v e r el ati o ns hi p), ar e a ( p ositi v e r el ati o ns hi p), aff or est ati o n d e gr e e 
( u ni m o d al  r el ati o ns hi p)  a n d  st e p p e  c o v er  i n  1  k m  b uff er  ( p ositi v e  r el ati o n s hi p)  ( T a bl e  3,  
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T a bl e 2.  N u m b er a n d p er c e nt a g e of p arti c ul ar gr o u ps of v as c ul ar pl a nt s p e ci es of a n ci e nt s ettl e m e nt s 
a n d  k ur g a ns  a n d  t hr e e  n at ur e  r es er v es  sit u at e d  i n  t h e  gr ass  st e p p e  z o n e  ( p er c e nt a g e  v al u es  gi v e n  i n  
r el ati o n t o t h e t ot al s p e ci es ri c h n ess of e a c h of t h e r es er v es i n v esti g at e d or t o t h e t ot al s p e ci es ri c h n ess 
of 1 8 a n ci e nt  s ettl e m e nts a n d 2 6 k ur g a ns) . 
T a b ell e  2. A n z a hl u n d pr o z e nt u al er  A nt eil b esti m mt er  Gr u p p e n  v o n  G ef ä ß pfl a n z e n art e n  d er a nti k e n 
Si e dl u n g e n  u n d  Gr a b h ü g el  ( K ur g a n e) s o wi e d er  dr ei   St e p p e nsc h ut z g e bi et e  ( Pr o z e nt a n g a b e n  i m  
V er h ält nis z u m  G es a mt art e nr ei c ht u m  j e d es  d er  u nt ers u c ht e n  S c h ut z g e bi et e  b z w.  z u m  G es a mt art e n-
r ei c htu m d er 1 8 a nti k e n Si e dl u n g e n u n d 2 6 Gr a b h ü g el ). 
Gr o u p of s p e ci es  T ot al of 1 8  
a n ci e nt 
s ettl e m e nts 
( 1 0 3. 7 h a) 
 T ot al of 2 6  
k ur g a n s  
( 5. 5 h a) 
 L es o v yi  
C a n y o n   
r es er v e  
( 3 5 h a) 
 St ar o s h v e d s k yi  
pr oj e ct e d  
r es er v e 
( 2 6 3 h a) 
 As k a ni a 
N o v a  
bi o s p h er e  
r es er v e 
( 1 1, 0 5 4 h a) 
 
M O Y SI Y E N K O  
et al. 2 0 2 0  
 S U D NI K -
W ÓJ CI K O W S K A  
&  M O Y SI Y E N K O 
2 0 0 6  
 M O Y SI Y E N K O 
2 0 0 7  
 M O Y SI Y E N K O   
e t al. 2 0 1 9  
 M O Y SI Y E N K O   
e t al. 2 0 1 4  
 N o. %  N o. %  N o. %  N o . %  N o. % 
T ot al n u m b er of 
s p e ci es 
5 2 4  1 0 0. 0   3 5 2  1 0 0. 0   2 2 2  1 0 0. 0   3 5 9  1 0 0. 0   4 9 5  1 0 0. 0  
St e p p e s p e ci es  2 3 9  4 5. 6   1 9 7  5 6. 0   1 3 2  6 0. 0   1 7 1  4 4. 8   2 2 6  4 6. 0  
N ati v e s p e ci es  3 9 6  7 5. 6   2 4 8  7 0. 5   1 6 8  7 5. 7   2 7 9  7 7. 7   3 8 9  7 8. 6  
N o n- s y n a nt hr o pi c 
s p e ci es 
2 2 5  4 2. 9   1 3 7  3 9. 0   8 7  3 9. 0   1 2 3  3 4. 2   2 3 9  4 8. 0  
Pr ot e ct e d s p e ci es  3 1  5. 9   1 8  5. 1   1 3  5. 9   2 1  5. 8   3 1  6. 3  
Fi g.  3).  A n al o g u e  r es ults  w er e  o bt ai n e d  f or  t h e  n u m b er  of  n o n -s y n a nt hr o pi c  s p e ci e s   (T a-
bl e 3). Dist a n c e t o s ettl e m e nt s w as a si g nifi c a nt n e g ati v e pr e di ct or o nl y f or est a bli s h e d ali e n 
s p e ci es  ri c h n e s s,  w hil e  t h e  ot h er  si g nifi c a nt  f a ct ors  f or  t his  gr o u p  w er e  als o  mi cr o h a bit at  
di v ersit y  i n d e x  ( p ositi v e),  aff or est ati o n  d e gr e e  ( u ni m o d al)  a n d  ar e a  of  t h e  s ettl e m e nt s  i n  
1 k m b uff er ( p ositi v e) ( T a bl e 3, Fi g . 3). 
T h er e  w as  n o  str o n g  diff er e nti ati o n  of  t h e  v e g et ati o n  c o m p ositi o n  of  st u di e d  a n ci e nt  
s ettl e m e nts  al o n g  t h e  R D A  a x es  ( Fi g.  4).  T h e  m ost  i m p ort a nt  e n vir o n m e nt al  v ari a bl e  f or  
s p e ci es c o m p ositi o n w as aff or est ati o n d e gr e e, f oll o w e d b y t w o ot h er si g nifi c a n t v ari a bl es – 
st e p p e c o v er i n 1 k m b uff er a n d dist a n c e t o s ettl e m e nts. All e x pl a n at or y v ari a bl es e x pl ai n e d 
2 6. 1 % of t h e t ot al v ari ati o n.  
4.  Dis c us si o n  
4. 1  G e n e r al c h a r a ct e risti c s of a n ci e nt s ettl e m e nts’ fl o r a c o m p a r e d t o t h e fl o r a  
of t h e r es e r v e s a n d k u r g a ns  
T h e fl or a of t h e a n ci e nt s ettl e m e nts  m a y b e c o nsi d er e d  t y pi c al of t h e P o nti c gr ass st e p p e 
z o n e,  r e pr es e nti n g  m or e  t h a n  2 6 %  of  t h e  fl or a  of  t h e  N ort h er n  Bl a c k  S e a  r e gi o n  
( MO Y SI Y E N K O  2 0 1 3). T h e a n ci e nt s ettl e m e nts  ar e a n e x a m pl e of s m all h a bit at isl a n ds, e n o r-
m o u sl y  s p e ci e s -ri c h  a n d  pr es er vi n g  c o nsi d er a bl e  n u m b er s  of  n o n-s y n a nt hr o pi c  a n d  st e p p e  
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Fi g.  3.  R el ati o ns hi ps  b et w e e n  t ot al  s p e ci es  ri c h n ess  (f o ur  u p p er  pl ots),  n u m b er  of  n o n -s y n a nt hr o pi c 
s p e ci es  ( b ott o m  l eft),  n u m b er  of  est a blis h e d  ali e n  s p e ci es  ( b ott o m  ri g ht)  a n d  s el e ct e d  pr e di ct ors  o n  
a n ci e nt s ettl e m e nts ( n  = 1 8) of t h e L o w er D ni pr o r e gi o n. R e d s oli d li n e s i n di c at e si g nifi c a nt r el ati o n-
s hi ps (t-t est, p  < 0. 0 5), bl u e d as h e d li n es t h e c orr es p o n di n g 9 5 % c o nfi d e n c e i nt er v als.  
A b b. 3. B e zi e h u n g e n z wis c h e n d e m G es a mt art e nr ei c ht u m ( vi er o b er e Di a gr a m m e), d er A n z a hl ni c ht -
s y n a nt hr o p er Art e n ( u nt e n li n ks), d er A n z a hl et a bli ert er g e bi etsfr e m d er Art e n ( u nt e n r e c hts) u n d a us-
g e w ä hlt e n Pr ä di kt or e n a uf alt e n Si e dl u n g e n d es U nt er e n D n e pr -G e bi ets ( n  = 1 8). R ot e d ur c h g e z o g e n e 
Li ni e n z ei g e n si g nifi k a nt e B e zi e h u n g e n (t -T est, p  < 0, 0 5), bl a u g estri c h elt e Li ni e n di e e nts pr e c h e n d e n 
9 5 %- K o nfi d e n zi nt er v all e.   
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Fi g. 4.  R e d u n d a n c y A n al ysis ( R D A) of v e g et ati o n d at a of 1 8 a n ci e nt s ettl e m e nts st u di e d i n S o ut h e r n 
U kr ai n e. T h e  o bt ai n e d  ei g e n v al u es  f or  t h e first  t w o  R D A  a x es  w er e  0. 1 0 3 6  a n d  0. 0 8 5 4.  Si g nifi c a nt 
e n vir o n m e nt al v ari a bl es ar e s h o w n as r e d arr o w s a n d s p e ci es b est fitti n g t h e or di n ati o n as bl u e arr o w s. 
T h e a n al ysis i n cl u d e d s p e ci es i n a b u n d a n c e s c al e 1 – 3 a n d o nl y s p e ci es t h at o c c urr e d o n at l e ast f o ur 
a n ci e nt s ettl e m e nts .  
A b br e vi ati o ns of s p e ci es n a m es: A m ar _r et – A m ar a nt h us r etr ofl e x us , Ar a b _t h a – Ar a bi d o psis t h ali a n a , 
Art e _l er  – Art e misi a  l er c hi a n a , Atri _t at – Atri pl e x  t at ari c a , B all _ ni g – B all ot a  ni gr a , Br o m _s q u – 
Br o m us s q u arr os us , Cr e p _r h o – Cr e pis r h o e a dif oli a , C y n o _ off – C y n o gl oss u m offi ci n al e , E u p h _ a gr – 
E u p h or bi a a gr ari a , H ol o _ u m b  – H ol ost e u m u m b ell at u m , Li g u _ v ul  – Li g ustr u m v ul g ar e , M arr _ pr a – 
M arr u bi u m  pr a e c o x , M el a _ al b  – M el a n dri u m  al b u m , P ot e _ ar g  – P ot e ntill a  ar g e nt e a , P yr u _ c o m  – 
P yr us  c o m m u nis , V al e _ c ar  – V al eri a n ell a  c ari n at a , V er b _ bl a  – V er b as c u m  bl att ari a , V er b _l y c   – 
V.  l y c h nitis, V er b _ p hl – V . p hl o m oi d es, V er o _ v er – V er o ni c a v er n a . 
A b b. 4. R e d u n d a n z a n al ys e ( R D A) d er V e g et ati o ns d at e n d er 1 8 i n d er S ü d u kr ai n e u nt ers u c ht e n a nti k e n 
Si e dl u n g e n. Di e er h alt e n e n Ei g e n w ert e f ür di e erst e n b ei d e n R D A -A c hs e n w ar e n 0, 1 0 3 6 u n d 0, 0 8 5 4. 
Si g nifi k a nt e U m w elt v ari a bl e n si n d als r ot e Pf eil e u n d Art e n, di e a m b est e n z ur Or di n ati o n p ass e n, als 
bl a u e Pf eil e d ar g est ellt. Es w ur d e all e Art e n i n di e A n al ys e ei n b e z o g e n, di e ei n e A b u n d a n z v o n 1 – 3 
a uf wi es e n u n d mi n d est e ns a uf vi er a nti k e n Si e dl u n g e n v or k a m e n.  
s p e ci es.  Pr e vi o usl y,  s u c h  c o n cl usi o n s  h a v e  b e e n  f or m ul at e d  f or  a n ci e nt  k ur g a ns  ( S U D NI K -
W ÓJ CI K O W S K A  et al. 2 0 1 1, 2 0 1 2). T h e fl or a of a n ci e nt s ettl e m e nts  is c o m p ar a bl e t o t h e fl or a 
of  k ur g a ns  i n  t er ms  of  t h e  s h ar es  of  n o n -s y n a nt hr o pi c  a n d  n ati v e  s p e ci es  a n d  s o m e w h at  
p o or er i n t er ms of t h e s h ar es of st e p p e s p e ci e s ( M O Y SI Y E N K O  et al. 2 0 1 4). Still, t h e o v er all 
s p e ci es ri c h n es s of a n ci e nt s ettl e m e nts  e x c e e ds t h e v al u e s n ot e d f or z o n al n at ur e r es er v es , 
w hi c h ar e m u c h m or e e xt e n si v e i n ar e a , e. g. “ L es o v yi C a n y o n ” ( M O Y SI Y E N K O  2 0 0 7) a n d t h e 
pr oj e ct e d  n at ur e  r es er v e  “ St ar os h v e d sk yi ” ( MO Y SI Y E N K O  et  al.  2 0 1 9).  T h e  a n ci e nt  s ettl e-
m e nts ’ fl or a is str u ct ur all y m o st si mil ar t o t h e fl or a of t h e As k a ni a N o v a Bi o s p h er e R e s er v e, 
k n o w n as o n e of t h e l ar g est a n d m o st v al u a bl e e n cl a v e s of r e m ai ni n g vir gi n gr ass st e p p e i n 
E ur o p e  ( M O Y SI Y E N K O  et  al.  2 0 1 4,  S H A P O V A L 2 0 1 2). It  is  o b vi o us  t h at  t h e di m e n si o n s  of  
t h es e  c o m p aris o n  o bj e cts  ar e  v er y  diff er e nt:  b uri al  m o u n ds  ar e  m u c h  s m all er,  a n d  
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t h e As k a ni a-N o v a r es er v e i s m u c h l ar g er i n ar e a  t h a n t h e a n ci e nt s ettl e m e nt s. H o w e v er, t h e 
m ai n p oi nt i s t o s h o w t h at s u c h s m all o bj e ct s a s a n ci e nt s ettl e m e nts  pr o vi d e h a bit at f or s u c h 
a hi g h n u m b er of v al u a bl e s p e ci es ( a n d t h at is w h y t h e y ar e c o m p ar e d t o m u c h bi g g er st e p p e 
e n cl a v e s).  
4. 2  L o c al a n d l a n d s c a p e f a ct o r s s h a pi n g t h e p att e r ns of a n ci e nt s ettl e m e nts’  fl o r a 
T h e p at c h si z e (i. e. t h e ar e a of a n a n ci e nt s ettl e m e nt ) w as f o u n d t o b e o n e of t h e m o st 
i m p ort a nt  e x pl a n at or y  v ari a bl es  of  v as c ul ar  pl a nt  s p e ci e s  ri c h n es s  o n  a n ci e nt s ettl e m e nt s. 
T his  r es ult  c orr es p o n d s t o  t h e  w ell-k n o w n  e c ol o gi c al  p att er n  of  s p e ci e s -ar e a r el ati o ns hi p 
( CO N N O R &  M C C O Y   1 9 7 9). Si n c e a p ositi v e c orr el ati o n wit h a n ci e nt s ettl e m e nt ’s ar e a h as 
b e e n  c o nfir m e d  n ot  o nl y  f or  t ot al  v as c ul ar  pl a nt  s p e ci es  ri c h n ess , b ut  als o  f or  n o n -
s y n a nt hr o pi c  s p e ci es ( a n d  n ot  f or  t h e  est a blis h e d  ali e n  s p e ci es),  w e  c a n  c o n cl u d e  t h at  t h e  
a n ci e nt  s ettl e m e nt ’s ar e a  si g nifi c a ntl y  c o ntri b ut es  t o  t h e  pr e s er v ati o n  of  t h e  gr as s  st e p p e  
h a bit ats.  
T h e si z e of h a bit at p at c h h as b e e n r e c o g nis e d  a s i m p ort a nt f a ct or f or s p e ci es pr es er v ati o n 
als o f or ot h er h a bit at isl a n ds i n t h e gr ass st e p p e z o n e ( D E M BI C Z  et al. 2 0 1 6) as w ell as f or t h e 
p at c h e s of e xtr a z o n al s e mi -n at ur al gr assl a n ds ( e. g. B R U U N  2 0 0 0 , K R A U S S et al. 2 0 0 4, Ö S T E R  
et al. 2 0 0 7, D’ A N T R A C C O LI  et al. 2 0 1 9 ) a n d ot h er n o n -gr as sl a n d c o m m u niti es ( e. g. H O N N A Y  
et al. 1 9 9 9). H o w e v er, t h er e ar e als o st u di e s n ot c o nfir mi n g s u c h a r el ati o n s hi p ( e. g. L I N D-
B O R G &  E RI K S S O N   2 0 0 4,  CO U SI N S  et  al.  2 0 0 7).  T h es e  i n c o nsi st e n ci es  ar e  r e p ort e d  t o  b e  
c a us e d m ai nl y b y diff er e n c es i n m a n a g e m e nt t y p e a n d i nt e nsit y  a n d ot h er f or ms of h u m a n 
i m p a ct aff e cti n g t h e h a bit at i sl a n ds (C O U SI N S  et  al. 2 0 0 7). T h us, w e t e st e d f or s u c h eff e ct s 
a n d e x pr es s e d t h e m b y m e a n s of t h e “ mi cr o h a bit at v ari et y i n d e x ”. T h e mi cr o h a bit at di v ersit y  
wit hi n a n ci e nt  s ettl e m e nt  p at c h es  s h o w e d  t o  b e  t h e  m o st  si g nifi c a nt  pr e di ct or  of  s p e ci es  
ri c h n es s  p att er ns a m o n g  all  t h e  gr o u ps  a n al y s e d  (t ot al  s p e ci es  ri c h n es s,  n o n - s y n a nt hr o pi c 
s p e ci es, est a bli s h e d ali e n s p e ci es a n d t h e r ati o of n o n -s y n a nt hr o pi c s p e ci es  t o t ot al s p e ci e s 
ri c h n es s). T h e mi cr o h a bit at v ari et y i n d e x w as als o c orr el at e d t o t h e a n ci e nt s ettl e m e nt ’s ar e a, 
w hi c h w as a n e x p e ct e d eff e ct. H u m a n pr es s ur e is us u all y p er c ei v e d as a d v ers el y aff e cti n g 
bi o di v ersit y of z o n al e c os y st e ms ;  h o w e v er, i n t his c as e t h e m a n a g e m e nt pr a cti c e s w er e of 
li mit e d r a n g e a n d a p pli e d o nl y t o s o m e p arts of a n ci e nt s ettl e m e nts , w hil e t h e pr e d o mi n a nt 
ar e a w as c o v er e d b y r el ati v el y i nt a ct st e p p e h a bit ats. F a v o ur a bl e c o n diti o ns f or t h e c o ns er v a-
ti o n of st e p p e s p e ci es w er e a s s ur e d p arti c ul arl y b y t h e st e e p sl o p e s of a n ci e nt s ettl e m e nt s 
(t h e p ot e nti al of sl o p es f or bi o di v ersit y c o ns er v ati o n of ot h er st e p p e c ult ur al m o n u m e nt s – 
k ur g a ns  – h a s  b e e n  c o nfir m e d  b ef or e,  e. g.  S U D NI K - WÓJ CI K O W S K A  & M O Y SI Y E N K O   2 0 0 6, 
S U D NI K - WÓJ CI K O W S K A  et  al. 2 0 1 1, D E Á K  et al. 2 0 1 6, D E M BI C Z  et  al. 2 0 1 6).  
I n s u c h cir c u mst a n c e s, s m all-s c al e n at ur al a n d h u m a n -i n d u c e d dist ur b a n c e s aff e cti n g t h e 
a n ci e nt s ettl e m e nts  ( e. g.  m o wi n g,  gr a zi n g,  b ur ni n g,  s p o nt a n e o us s u c c e ssi o n  a n d  aff or est a-
ti o n, i n n er g ulli es, r o a ds, arc h a e ol o gi c al e x c a v ati o ns, s m all i n d ustri al f a ciliti e s, d u m p s, et c.) 
m a y o n t h e o n e h a n d h a v e f a cilit at e d t h e e st a blis h m e nt of n o n-s y n a nt hr o pi c s p e ci e s c h ar a c-
t eristi c of st e p p e h a bit at s. O n e t h e ot h er h a n d, it m a y h a v e cr e at e d s o m e n e w a nt hr o p o g e ni c 
ni c h es f or s y n a nt hr o pi c s p e ci e s. I n c o ns e q u e n c e, dist ur b a n c e a n d m ai nt e n a n c e f a ct ors a ct e d 
i n  c o m bi n ati o n  a n d  c o ntri b ut e d  t o  t h e  o v er all  i n cr e as e  of  t h e  s p e ci e s  ri c h n es s  o n  a n ci e nt 
s ettl e m e nts . 
A m o n g  l o c al  f a ct ors,  t h e  “ aff or est ati o n  d e gr e e ”  s h o w e d  a n  es p e ci all y i nt er esti n g,  u ni-
m o d al r el ati o ns hi p. It a p p e ars t h at u p t o a c ert ai n  p oi nt, t h e s p e ci e s di v ersit y i n cr e as e s wit h 
aff or est ati o n,  s h o ws t h e hi g h e st  v al u e s f or  s m all  t o  m e di u m -s c al e  tr e e  c o v er  a n d  t e n ds t o  
d e cr e a s e wit h a f urt h er i n cr e asi n g s h ar e of tr e es a n d s hr u b s. T his  o bs er v e d p att er n is m o st 
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pr o b a bl y ass o ci at e d wit h t h e str o n g m o d e lli n g i m p a ct of f or ests o n n at ur al st e p p e e c o s y s-
t e ms.  T h e  n at ur al  gr ass  st e p p e  is  z o n all y  n ot  ass o ci at e d  wit h  w o o d y  s p e ci es  (P A C H O S K Y 
1 9 1 5,  B E L G A R D 1 9 7 1,  A N D RI E N K O et  al.  1 9 7 7),  a n d  t h eir  a p p e ar a n c e  wit h  hi g h  c o v er a g e  
si g nifi c a ntl y  c h a n g es  h a bit at  a n d  li g ht  c o n diti o ns , l e a di n g  t o  t h e  d e cli n e  of  st e p p e  pl a nt s.  
H o w e v er, l o w or m o d er at e b ut s c att er e d c o v ers of w o o d y s p e ci es d o n ot i n d u c e t h e d e c a y of 
t h e  st e p p e  a n d  a d diti o n all y  m a y  fa cilit at e  t h e  o c c urr e n c e  of  s o m e  n o n -s y n a nt hr o pi c  a n d  
s y n a nt hr o pi c  s h a d e -t ol er a nt  pl a nts.  I n  c o n s e q u e n c e,  t h e pr e s e n c e of  s m all  cl u m p s of  tr e e s  
a n d s hr u b s d o e s n ot hi n d er t h e pr es er v ati o n of z o n al st e p p e pl a nt di v ersit y a n d at t h e s a m e 
ti m e e n a bl e s t h e o c c urr e n c e of e xtr a z o n al s h a d e pl a nts t y pi c al f or f or ests. 
W o o d y e n cr o a c h m e nts w er e g e n er all y r e p ort e d i n t h e lit er at ur e as n e g ati v el y i nfl u e n ci n g 
s p e ci es  di v er sit y  wit hi n  ot h er  c ult ur al  e n cl a v es  of  z o n al  st e p p e  v e g et ati o n  ( D E Á K  et  al.  
2 0 1 6).  D E Á K  et al. ( 2 0 1 8) r e p ort e d als o t h at s o m e cl o n al pl a nts c o p e w ell wit h i n cr e a si n g 
w o o d y e n cr o a c h m e nt  a n d ar e y et  u n a bl e t o c o p e wit h hi g h dist ur b a n c es. E xt e nsi v e gr a zi n g 
w as f o u n d t o b e a p ot e nti all y p ositi v e di st ur b a n c e , w hi c h c a n i n cr e as e t h e c o v er a n d s p e ci e s 
ri c h n es s of s p e ci alist s p e ci e s  ( DE Á K  et al. 2 0 1 7 ).  
W e cl ai m t h at  i n t h e c as e of a n ci e nt s ettl e m e nt s, w hi c h w er e u s e d f or c e nt uri e s as h u m a n 
s ettl e m e nts a n d d ef e nsi v e o bj e cts a n d i n m o d er n ti m es f or s m all -s c al e m a n a g e m e nt pr a cti c-
es, r e cr e ati o n al r e as o n s et c., t h e i nt er pl a y of n at ur al a n d a nt hr o p o g e ni c di st ur b a n c e s is hist or-
i c all y w ell est a blis h e d a n d b al a n c e d, as l o n g a s t h e i m p a ct r e m ai ns m ar gi n al a n d i nfr e q u e nt.  
C o n c er ni n g l a n ds c a p e f a ct ors, t h e a v ail a bl e  h a bit at a m o u nt i n t h e s urr o u n di n g s, t h e ar e a 
of s ettl e m e nts i n 1  k m b uff er a n d t h e dist a n c e t o c o nt e m p or ar y h u m a n s ettl e m e nts a ct e d as 
si g nifi c a nt pr e di ct ors of s p e ci e s ri c h n es s p att er ns o n t h e a n ci e nt s ettl e m e nt s , i n di c ati n g t h e 
st at e of h a bit at i s ol ati o n a n d fr a g m e nt ati o n. B ot h t h e t ot al s p e ci es ri c h n e ss a n d t h e n u m b er of 
n o n- s y n a nt hr o pi c s p e ci es i n cr e as e d wit h t h e a m o u nt of st e p p e h a bit at s i n t h e s urr o u n di n g s, 
w hi c h c o nfir ms t h e i m p ort a n c e of l a n ds c a p e c o n n e cti vit y f or eff e cti v e pr o p a g ul e dis p ers al 
a n d f or  i m mi gr ati o n  s u c c es s  of  st e p p e  s p e ci e s.  D u e  t o  t h eir  d ef e nsi v e  r ol e,  m a n y  a n ci e nt 
s ettl e m e nts  w er e hist ori c all y l o c at e d b et w e e n l o es s r a vi n es (s o-c all e d b al k as) a n d h a v e t h u s 
b e e n a bl e t o ass ur e t h e l o c al s p e ci e s p o ol f or c e nt uri es. B al k as ar e a m o n g t h e  m o st s p e ci e s -
ri c h h a bit ats i n t h e st u di e d r e gi o n (B OI K O  2 0 1 0, BU R K O V S K YI  et al. 2 0 1 3 ). T h e y m a y still a ct 
as  v al u a bl e  s o ur c es  of  di as p or es  f or  st e p p e  h a bit ats  t h at  h a v e  p ersist e d  o n  a n ci e nt  s ettl e-
m e nts . M or e o v er, t h e el o n g at e d s h a p e of b al k as m a y f a cilit at e c o n n e cti o ns wit h ot h er st e p p e 
r e m n a nts ( e. g. k ur g a ns or ri v er t err a c es), w hi c h is of hi g h i m p ort a n c e si n c e gr assl a n d s p e-
ci alist s p e ci e s dis p ers e sl o w er t h a n g e n er ali sts a n d i n a st e p -wis e m a n n er ( C O U SI N S &  L I N D-
B O R G  2 0 0 8). 
O ur fi n di n gs ar e c o nsi st e nt wit h t h e m o d el of s p e ci es -i s ol ati o n r el ati o ns hi p ( SI R), w hi c h 
st at e s  t h at  t h e  s p e ci es  ri c h n es s  d e cli n es  wit h  a n   i n cr e a si n g d e gr e e  of  fr a g m e nt  is ol ati o n  
( WHI T T A K E R &  F E R N A N D E Z - PA L A CI O S  2 0 0 7),  a n d  wit h  t h e  fi n di n gs  of  ot h er  a ut h ors  c o n-
d u cti n g  r e s e ar c h  o n  st e p p e  c ult ur al  m o n u m e nts ( D E M BI C Z  et  al.  2 0 1 6,  D E Á K  et  al.  2 0 1 8) . 
Si mil ar  i s ol ati o n  eff e cts  w er e  r e p ort e d  f or  s p e ci es  gr o u ps  c h ar a ct eris e d  b y  l o w  dis p ers al  
c a p a biliti e s  als o  i n  n o n -gr assl a n d  c o m m u niti es  ( G R A S H O F - BO K D A M   1 9 9 7, R U R E M O N D E &  
K A L K H O V E N  2 0 0 9); still , t h er e ar e n u m er o u s st u di es r e p orti n g n o r el ati o n s hi p or w e a k i s ol a-
ti o n eff e cts ( e. g. HO N N A Y  et. al. 1 9 9 9 , B R U U N  2 0 0 0, KR A U S S  2 0 0 4), i n di c ati n g t h at t h e m at-
t er is m or e c o m pl e x i n n at ur e a n d m a y d e p e n d o n t h e i nt er pl a y of f a ct ors ( e. g. t h e d e gr e e of 
p a y m e nt  of t h e e xti n cti o n d e bt).  
Si m ult a n e o u sl y, w e o bs er v e d t h e a d v er s e l a n ds c a p e l e v el eff e cts of a nt hr o p o g e ni c i m-
p a ct o n a n ci e nt s ettl e m e nt ’s fl or a. It w as e x pr ess e d b y t h e i n cr e as e of t h e s h ar e s of est a b-
lis h e d ali e n s p e ci es o n a n ci e nt s ettl e m e nts  l o c at e d cl ose t o h u m a n s ettl e m e nt s. Als o , t h e r ati o 
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of  n o n -s y n a nt hr o pi c  s p e ci e s  t o  t ot al  s p e ci e s  ri c h n es s  w as  n e g ati v el y  c orr el at e d  wit h  t h e  
a m o u nt  of  h u m a n  s ettl e m e nt s  i n  t h e  n ei g h b o ur h o o d.  T h es e  fi n di n gs  i n di c at e  t h at  h u m a n  
s ettl e m e nts a ct as a pr o x y of h u m a n dist ur b a n c es . T h e pr o c e e di n g ur b a nis ati o n, t h e i n cr e as e 
of h u m a n p o p ul ati o n d e n sit y  a n d  t h e i nt e nsit y of pr es e nt a n d p ast a gri c ult ur al a cti viti es c a n 
b e c o nsi d er e d t o b e  t h e m ost i m p ort a nt f a ct ors n e g ati v el y aff e cti n g t h e s u c c es s of pr es er v a-
ti o n of st e p p e r e m n a nt s o n a n ci e nt s ettl e m e nts . 
5.  C o n cl usi o ns a n d i m pli c ati o ns f o r c o ns e r v ati o n  
O ur  st u d y  c o nfir m e d  t h at  a n ci e nt  s ettl e m e nts  pr es er v e  v al u a bl e  r e m n a nt s  of  st e p p e  
h a bit ats  a n d h a v e t h e p ot e nti al of b ei n g l o c al h ots p ot s of pl a nt di v ersit y. D es pit e t h eir r el a-
ti v el y s m all si z e, t h e y a p p e ar e d t o b e e n or m o usl y s p e ci e s-ri c h e n cl a v e s of st e p p e fl or a l o c at-
e d  b e y o n d  t h e  e c ol o gi c al  n et w or ks.  T h e  a n ci e nt  s ettl e m e nts ,  c o m p ar e d  t o  ot h er  c ult ur al  
m o n u m e nt s ( k ur g a ns) a n d t o n at ur e r es er v e s cr e at e d t o pr ot e ct t h e z o n al gr as s st e p p e e c o s y s-
t e ms, h ar b o ur hi g h r ati o s of st e p p e a n d n o n -s y n a nt hr o pi c pl a nts. T h e y ar e v al u a bl e f or b ot h 
c ult ur e a n d n at ur e a n d s h o ul d t h er ef or e  b e a cti v el y pr ot e ct e d. At pr es e nt U kr ai ni a n a n ci e nt 
s ettl e m e nts  ar e pr es er v e d a s  ar c h a e ol o gi c al m o n u m e nt s , b ut t h e n at ur al v al u e of t h es e sit e s is 
n ot t a k e n i nt o a c c o u nt b y l a w.  
H a bit at  ar e a  a n d  c o n n e cti vit y  a ct j oi ntl y  wit h  mi cr o h a bit at  di v ersit y  as  t h e  m o st  
i m p ort a nt f a ct ors i n c o ns er vi n g t h e n at ur al v al u es of a n ci e nt s ettl e m e nts. T h us, b ot h l o c al 
a n d l a n ds c a p e f a ct ors s h o ul d b e t a k e n i nt o a c c o u nt i n pr ot e cti o n pl a n ni n g . T h e pr es er v ati o n 
of t h e a n ci e nt s ettl e m e nt s ’ fl or a c a n b e o bt ai n e d b y cr e ati n g  s urr o u n di n g b uff ers of n at ur al 
st e p p e h a bit at s, pr es er vi n g t h e e xisti n g r e m n a nt s of st e p p e p at c h es i n t h e s urr o u n di n g, li mit-
i n g w o o d y e n cr o a c h m e nt s t o a d e gr e e n ot e x c e e di n g s m all cl u m p s of tr e es a n d s hr u bs a n d 
i m pl e m e nti n g m o d er at e gr a zi n g, if n e c es s ar y. T h e di v ers e s m all -s c al e n at ur al a n d h u m a n -
i n d u c e d  dist ur b a n c e s  m a y  b e  m ai nt ai n e d  si n ce  t h e y  w er e  s h o w n  t o  i n cr e a s e  t h e  o v er all  
s p e ci es  ri c h n e ss wit h o ut pr ej u di c e t o t h e st e p p e fl or a. Gi v e n t h e gr e at c o ns er v ati o n v al u e of 
t h e a n ci e nt s ettl e m e nts, it is als o n e c es s ar y t o a m e n d t h e ar c h a e ol o gi c al s ur v e y pr o c e d ur es i n 
s u c h a w a y t h at t h e n at ur e c o ns er v ati o n ai ms c a n  b e a c hi e v e d.  
E r w eit e rt e d e uts c h e Z u s a m m e nf a ss u n g  
Ei nl eit u n g – I n d er U kr ai n e f ü hrt e di e I nt e nsi vi er u n g d er L a n d wirts c h aft i m 2 0. J a hr h u n d ert z u  ei-
n e m er h e bli c h e n V erl ust u n d d er  Fr a g m e nti er u n g  v o n  St e p p e nl e b e nsr ä u m e n . I n  d er st ar k v er ä n d ert e n 
L a n ds c h aft si n d inf ol g e d ess e n St e p p e nl e b e nsr ä u m e n u r n o c h s elt e n z u fi n d e n . Ü berr est e d er St e p p e n-
v e g et ati o n si n d j e d o c h oft a n Ort e n v o n k ult ur ell er B e d e ut u n g er h alt e n g e bli e b e n, wi e a uf alt e n Gr a b-
h ü g el n ( K ur g a n e),  alt en  Fri e d h öf e n  o d er  a nti k e n Si e dl u n g e n. Wir  st ellt e n  di e  H y p ot h es e  a uf,  d ass  
a nti k e Si e dl u n g e n ( 3. – 2. J h. v. C hr.) als st e p p e n arti g e L e b e nsr a u mi ns el n f u n gi er e n  u n d s o mit e b e ns o 
wi c hti g  f ür  d e n  St e p p e n pfl a n z e ns c h ut z  s ei n  k ö n nt e n  wi e  Gr a b h ü g el.  Zi el  di es er  St u di e  w ar  es,  di e  
l o kal e n  u n d  l a n ds c h aftli c h e n  F a kt or e n  z u  u nt ers u c h e n,  di e  d e n  Ar t e nr ei c ht u m  v o n  G ef ä ß pfl a n z e n  i n  
a nti k e n Si e dl u n g e n b e ei nfl uss e n, u n d d e n W ert v o n a nti k e n Si e dl u n g e n  f ür d e n N at urs c h ut z z u ü b er pr ü-
f e n.  Wir  fr a gt e n:  1) Wi e  h o c h  ist  d er  Art e nr ei c ht u m  v o n  G ef ä ß pfl a n z e n  a uf  a nti k e n  Si e dl u n g e n ?  2 ) 
H a b e n a nti k e Si e dl u n g e n ei n e n v er gl ei c h b ar e n N at urs c h ut z w ert wi e a n d er e St e p p e n e n kl a v e n d er u nt er-
s u c ht e n  Z o n e ?  3 )  W el c h e  F a kt or e n  si n d  f ür  d e n  Art e nr ei c ht u m  u n d  di e  Art e n z us a m m e ns et z u n g  a uf  
a nti k e n Si e dl u n g e n a m wi c hti gst e n ?   
M at e ri ali e n  u n d  M et h o d e n   – V o n  2 0 1 5  bis  2 0 1 9  erst ellt e n  wir  v o n  1 8  a nti k e n  Si e dl u n g e n  a m  
Uf er  d es D n e pr  i n mi n d est e ns dr ei B e g e h u n g e n pr o Si e dl u n g z ur V e g et ati o ns z eit v ollst ä n di g e Art e n-
list e n  v o n  G ef ä ß pfl a n z e n.  Mitt el s  ei nf a c h er  R e gr essi o n e n  a n al ysi ert e n  wir  wi e  d er  G es a mt art e n -
r ei c ht u m,  di e A n z a hl  ni c ht -s y n a nt hr o p er  Art e n,  di e  A n z a hl  et a bli ert er  fr e m d er  Art e n  u n d  d er  A nt eil   
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ni c ht- s y n a nt hr o p er  Art e n  a m  G es a mt art e nr ei c ht u m  v o n  si e b e n  U m w elt v ari a bl e n  ( Fl ä c h e  d er  a nti k e n 
Si e dl u n g,  Mi kr o h a bit at - Vari et äts -I n d e x,  A uff orst u n gs gr a d,  St e p p e n b e d e c k u n g  i n  ei n e m  1-k m  P uff er  
u m  ei n e  a nti k e  Si e dl u n g  h er u m,  E ntf er n u n g  z u  d e n  n ä c hst g el e g e n e n  Si e dl u n g e n,  Si e dl u n gsfl ä c h e  i n  
ei n e m  1 -k m  P uff er  u m  ei n e  a nti k e  Si e dl u n g  h er u m,  mittl er er  J a hr es ni e d ers c hl a g)  b e ei nfl usst  w ur d e.  
Wir v er w e n d et e n a u ß er d e m m ulti v ari at e M et h o d e n ( R e d u n d a n z a n al ys e; R D A), u m a n h a n d d er Art e n-
h ä ufi g k eit  u n d  d e n  U m w elt v ari a bl e n  di e  M ust er  d er  Art e n z us a m m e ns et z u n g  u n d  di e  R oll e  d er  U m-
w elt v ari a bl e n z u u nt ers u c h e n.  
E r g e b niss e   – Wir  f a n d e n  ei n e  b etr ä c htli c h e  A n z a hl  v o n  ei n h ei mis c h e n  ( 3 9 6  Art e n;  7 5, 6  %),  
St e p p e n- ( 2 3 9;  4 5, 6  %)  u n d  ni c ht-s y n a nt hr o p e n  Pfl a n z e n art e n  ( 2 2 5;  4 2, 9  %),  w as  a uf  ei n e n  g ut e n  
Er h alt u n gs z ust a n d  d er  St e p p e  d er  u nt ers u c ht e n  a nti k e n  Si e dl u n g e n  hi n d e ut et.  Di e  G es a mt z a hl  d er  
G ef ä ß pfl a n z e n art e n  d er a nti k e n  Si e dl u n g e n  ü b ersti e g  d a mit j e n e d er m eist e n  S c h ut z g e bi et e  ( " St ar os-
h v e ds k yi " [ 3 5 9 Art e n ], " L es o v yi C a n y o n " [ 2 2 2], A s k a ni a- N o v a [4 9 5] ), s o wi e d er Gr a b h ü g el ( 3 5 2). D er 
A nt eil d er ei n h ei mis c h e n Art e n a n d er G es a mt art e n z a hl w ar v er gl ei c h b ar mit j e n e m d er S c h ut z g e bi et e 
u n d d er Gr a b h ü g el, a b er d er A nt eil d er St e p p e n art e n a n d er G es a mt art e n z a hl w ar g eri n g er als i n a n d e-
r e n  O bj e kt e n.  D er  G es a mt art e nr ei c ht u m  z ei gt e  ei n e  p ositi v e  B e zi e h u n g  z u m  Mi kr o h a bit at-V ari et äts -
I n d e x als M a ß f ür di e H a bit at- H eter o g e nit ät, s o wi e d er Fl ä c h e d er a nti k e n Si e dl u n g u n d d er St e p p e n b e-
d e c k u n g u m ei n e a nti k e Si e dl u n g h er u m, als M a ß f ür H a bit at k o n n e kti vit ät. G es a mt art e nr ei c ht u m u n d 
A uff orst u n gs gr a d z ei gt e n hi n g e g e n ei n e u ni m o d al e B e zi e h u n g. Di es el b e n F a kt or e n w ar e n a u c h f ür d e n 
Art e nr ei c ht u m a n ni c ht -s y n a nt hr o p e n Pfl a n z e n v o n B e d e ut u n g. J e w eit er ei n e Si e dl u n g e ntf er nt w ar, 
d est o g eri n g er w ar di e A n z a hl a n g e bi etsfr e m d e n Art e n.  
S c hl ussf ol g e r u n g e n  – U ns er e St u di e b est äti gt e, d ass a nti k e Si e dl u n g e n tr ot z i hr er g eri n g e n Gr ö ß e  
ei n e e n or m art e nr ei c h e St e p p e nfl or a a uf w eis e n u n d si e s o mit di e w ert v oll e n Ü b err est e d er St e p p e nl e-
b e nsr ä u m e er h alt e n k ö n n e n. I m V er gl ei c h z u a n d er e n K ult ur d e n k m äl er n ( K ur g a n e) u n d St e p p e ns c h ut z-
g e bi et e n, ist i n a nti k e n Si e dl u n g e n di e G es a mt art e n z a hl s o wi e d er A nt eil v o n ni c ht -s y n a nt hr o p e n Pfl a n-
z e n art e n s e hr h o c h. D a di e Fl ä c h e n gr ö ß e u n d di e H a bit at k o n n e kti vit ät z us a m m e n mit d er Mi kr o h a bit at-
vi elf alt ei n e wi c hti g e R oll e f ür Art e n z a hl u n d -z us a m m e ns et z u n g d er St e p p e n a uf a nti k e n Si e dl u n g e n 
s pi el e n, s ollt e n b ei  d er Pl a n u n g v o n S c h ut z m a ß n a h m e n s o w o hl l o k al e als a u c h l a n ds c h aftli c h e F a kt or e n 
b er ü c ksi c hti gt w er d e n. U ns er e Er g e b niss e v er d e utli c h e n, d ass z u m B eis pi el di e Er h alt u n g kl ei nr ä u mi-
g er St ör u n g e n u n d d er H a bit at vi elf alt ( W ei d e n, g e m ä ht e Fl ä c h e n, Br a n dfl ä c h e n,  us w.) u n d di e Off e n-
h alt u n g  d ur c h  E nt b us c h u n gs m a ß n a h m e n  ei n e n  wi c hti g e n  B eitr a g  z u m  S c h ut z  di es er  L e b e nsr ä u m e  
l eist e n k ö n n e n. Di e vi elf älti g e n, kl ei nr ä u mi g e n n at ürli c h e n u n d v o m M e ns c h e n v er urs a c ht e n St ör u n g e n 
k ö n n e n  b ei b e h alt e n  w er d e n,  d a  si e  d e n  Art e nr ei c ht u m  i ns g es a mt  er h ö h e n,  o h n e  di e  St e p p e nfl or a  z u  
b e ei ntr ä c hti g e n.  Di e  a nti k e n  Si e dl u n g e n  w ur d e n  j a hr h u n d ert el a n g  als  m e ns c hli c h e  Si e dl u n g e n  u n d  
V ert ei di g u n gs o bj e kt e g e n ut zt u n d i n d er N e u z eit a u c h v o n M e ns c h e n b etr et e n, s o d ass d as Z us a m m e n-
s pi el  v o n  n at ürli c h e n  u n d  a nt hr o p o g e n e n  Ei n wir k u n g e n  hist oris c h  g ut  b el e gt  u n d  a us g e w o g e n  ist,  
s ol a n g e di e Ei n wir k u n g e n m ar gi n al u n d s elt e n bl ei b e n. A nti k e Si e dl u n g e n si n d s o mit s o w o hl f ür di e 
K ult ur als a u c h f ür di e N at ur w ert v oll e O bj e kt e, di e als s ol c h e a kti v g es c h üt zt w er d e n s ollt e n.  
A c k n o wl e d g e m e nt s  
W e w o ul d li k e t o e x pr ess o ur gr atit u d e t o S er hii Ni e mts e v a n d D e n ys Si k o z a f or i n esti m a bl e h el p 
wit h d at a c o n c er ni n g l o c ati o n, a g e a n d ar e a of a n ci e nt s ettl e m e nts a n d c o m m e nts fr o m ar c h a e ol o gists’ 
p oi nt of vi e w. W e als o t h a n k Ł u k as z K o z u b f or h el p i n pr o d u ci n g a n d c orr e cti n g t h e R D A or di n ati o n 
pl ots i n C a n o c o. W e f urt h er t h a n k Ai k o H u c k a uf f or t h e li n g uisti c e diti o n of t h e t e xt.  
T his  r es e ar c h  is  s u p p ort e d  b y  t h e  S w e dis h  S ci e n c e  C o u n cil  ( V et e ns k a psr å d et)  pr oj e ct  N  2 0 1 2 -
0 6 1 1 2. 
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A ut h o r c o nt ri b uti o n  
P. D. a n d I. M. c o n c ei v e d t h e i d e as l e a di n g t o t his r es e ar c h a n d pr e p ar e d t h e d at a f or a n al ys es. I. D. 
c arri e d o ut t h e st atisti c al a n al ys es. I. D., I. M. a n d M. Z. pr e p ar e d ill ustr ati o ns. B. S. -W. a n d I. M. criti c all y 
c h e c k e d t h e n o m e n cl at ur e us e d a n d ass ess e d t h e assi g n m e nts of t h e s p e ci es t o t h e list of t h e fl or a a n d t o 
t h e s p e ci es gr o u ps. All a ut h ors p arti ci p at e d i n fi el d s a m pli n g, m et h o d ol o gi c al dis c ussi o ns, i nt er pr et a-
ti o n of t h e r es ults a n d writi n g t h e m a n us cri pt. 
O R C I Ds  
P oli n a D a y n e k o  htt ps:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 2- 8 6 8 0- 9 8 0 9 
I v a n M o ysi y e n k o  htt ps:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 2- 0 6 8 9- 6 3 9 2  
I w o n a D e m bi c z  htt ps:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 2- 6 1 6 2- 1 5 1 9 
M ari a Z a c h w at o wi c z  htt ps:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 1- 7 6 5 1- 2 2 1 1  
B ar b ar a S u d ni k - W ój ci k o w s k a   htt ps:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 1- 6 0 2 2-9 2 3 5  
S u p pl e m e nt s  
A d diti o n al s u p p o rti n g i nf o r m ati o n m a y b e f o u n d i n t h e o nli n e v e rsi o n of t his a rti cl e.  
Z us ät zli c h e u nt e rst üt z e n d e I nf o r m ati o n ist i n d e r O nli n e -V e rsi o n di es es A rti k els z u fi n d e n.  
S u p pl e m e nt E 1.  D es cri pti o n of t h e st u di e d a n ci e nt s ettl e m e nts  of t h e L o w er D ni pr o, S o ut h er n U kr ai n e.  
A n h a n g E 1 . B es c hr ei b u n g d er u nt ers u c ht e n a nti k e n Si e dl u n g e n a m u nt er e n D n e pr i n d er S ü d u kr ai n e.  
S u p pl e m e nt  E 2.  C orr el ati o n  m atri x  of  e n vir o n m e nt al  v ari a bl es  us e d  i n  t h e  a n al ys es  of  t h e  s p e ci es  
ri c h n ess of v as c ul ar pl a nts i n t h e a n ci e nt s ettl e m e nts (n  = 1 8) st u di e d i n S o ut h er n U kr ai n e .  
A n h a n g E 2 . K orr el ati o ns m atri x v o n U m g e b u n gs v ari a bl e n, di e b ei d er A n al ys e d es Art e nr ei c ht u ms v o n 
G ef ä ß pfl a n z e n i n d e n i n d er S ü d u kr ai n e u nt ers u c ht e n a nti k e n Si e dl u n g e n (n  = 1 8) v er w e n d et w ur d e n . 
S u p pl e m e nt E 3.  S p e ci es ri c h n ess of v as c ul ar pl a nts o n t h e st u di e d a n ci e nt s ettl e m e nt s ( n = 1 8) of t h e 
L o w er D ni pr o, S o ut h er n U kr ai n e.  
A n h a n g E 3.  Art e nr ei c ht u m v o n G ef ä ß pfl a n z e n i n d e n u nt ers u c ht e n a nti k e n Si e dl u n g e n (n  = 1 8) d es 
u nt er e n D n e pr  i n d er S ü d u kr ai n e. 
R ef e r e n c es  
A K A T O V , V. V.  ( 2 0 1 3): T h e 6 0t h a n ni v ers ar y of t h e e q uili bri u m t h e or y i n isl a n d bi o g e o gr a p h y: Pr o bl e ms 
of t esti n g, r es ults of fi el d st u di es, a n d a p pli e d i m p ort a n c e. – Bi ol. B ull. R e v. 3: 1 – 1 6.  
A N D RI E N K O , T. L.,  B I L Y K, G.I.,  B R A DI S , E. M.  &  B A R B A R Y C H , А.І.  ( 1 9 7 7): G e o b ot a ni c h n e r ai o n u v a n-
ni a U kr ai ns k o yi R S R ( G e o b ot a ni c al z o ni n g of U kr ai ni a n R S R) [i n U kr a ni a n] . – N a u k o v a D u m k a, 
K yi v: 3 0 1 p p.  
A N D R Z EJ E W S KI , R.   ( 2 0 0 2): W ys p y  śr o d o wis k o w e - kil k a  p oj ę ć  i  z a g a d ni e ń  ( E n vir o n m e nt al  isl a n ds - 
s e v er al c o n c e pts a n d iss u es) [i n P olis h]. – I n: B A N A S Z A K , J.  ( E d.): W ys p y śr o d o wis k o w e. Bi or ó ż n o-
r o d n oś ć i pr ó b y t y p ol o gii: 2 9 1– 3 0 2 . W y d a w. A B y d g., B y d g os z c z. 
B A R R E T T , G. W.  &  B A R R E T T , T. L.  ( 2 0 0 1): C e m et eri es as r e p osit ori es of n at ur al a n d c ult ur al di v ersit y. – 
C o ns er v. Bi ol. 1 5: 1 8 2 0 – 1 8 2 4. 
B E L G A R D , A. L.   ( 1 9 7 1): St e p n o e l es o v e d e ni e ( St e p p e f or estr y) [i n R ussi a n] . – L es n a y a pr o m yis hl e n-
n ost, M os c o w: 3 2 1 p p.  
B H A G W A T , S. A.  &  R U T T E C.   ( 2 0 0 6): S a cr e d gr o v es: p ot e nti al f or bi o di v ersit y m a n a g e m e nt. –  Fr o nt. 
E c ol. E n vir o n. 4: 5 1 9 – 5 2 4. 
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B O H N , U.,  N E U H Ä U S L , R.,  G O L L U B , G.,  H E T T W E R , C.,  N E U H Ä U S L O V Á , Z.,  S C H L Ü T E R , H.  &  W E B E R , H.  
( E ds.) ( 2 0 0 0): K art e d er n at ürli c h e n V e g et ati o n E ur o p as. M a ßst a b 1: 2 5 0 0 0 0 0. T eil 1– 3. M ü nst er: 
L a n d wirts c h afts v erl a g. 
B OI K O , P. M.  ( 2 0 1 0): L o w er D ni pr o E c o c orri d or of N ati o n al E c o n et of t h e U kr ai n e. – Ail a nt, K h ers o n: 
2 0 4 p p.  
B R A A K , C.  &  Š MI L A U E R , P. ( 2 0 1 2): C a n o c o R ef er e n c e m a n u al a n d U s er’s g ui d e: S oft w ar e f or C a n o ni-
c al C o m m u nit y Or di n ati o n ( v ersi o n 5. 0). – Mi cr o c o m p ut er P o w er, It h a c a, N Y, U S A  
B R A N D T , J. S.,  W O O D , E. M.,  P I D G E O N, A. M.,  H A N , L. X.,  F A N G , Z.  &  R A D E L O F F , V. C.  ( 2 0 1 3): S a cr e d 
f or ests ar e k e yst o n e str u ct ur es f or f or est bir d c o ns er v ati o n i n s o ut h w est C hi n a's Hi m al a y a n M o u n-
t ai ns. – Bi ol. C o ns er v. 1 6: 3 4 – 4 2.  
B R U U N , H. H.  ( 2 0 0 0): P att er ns of s p e ci es ri c h n ess i n dr y gr assl a n d p at c h es i n a n a gri c ult ur al l a n ds c a p e. 
– E c o gr a p h y 2 3: 6 4 1 – 6 5 0.  
B U R K O V S K YI , O. P.,  V A S Y LI U K , O. V.,  Y E N A , A. V.,  K U Z E M K O , A. A.,  M O V C H A N , Y.I.,  M O Y SI Y E N K O , 
I.I. &  S I R E N K O, I. P. ( 2 0 1 3): O st a n ni st e p y U kr a yi n y: b ut y c h y n e b ut y ? ( T h e l ast st e p p es of U kr ai n e: 
t o b e or n ot t o b e ?) [i n Ukr ai ni a n] . – G e o pri nt, K yi v: 3 8 p p.  
C E L K A , Z.  ( 2 0 0 7): T h e v as c ul ar pl a nts of e art h w or ks i n t h e Wi el k o p ols k a r e gi o n ( w est er n P ol a n d) . – 
St o w ar z ys z e ni e Ar c h e ol o gii Śr o d o wis k o w ej S as ( E ur asi a n P ers p e cti v es o n E n vir o n m e nt al Ar c h a e-
ol o g y) 6: 1 5 6 – 1 5 7. 
C E L K A , Z.  ( 2 0 1 1): R eli cs of c ulti v ati o n i n t h e v as c ul ar fl or a of m e di e v al W est Sl a vi c s ettl e m e nts a n d 
c astl es. – Bi o di v. R es. C o ns er v. 2 2: 1 – 1 1 0. 
C HI BI L Y O V , A.  ( 2 0 0 2): St e p i l es ost e p ( St e p p e a n d f or est-st e p p e) [i n R ussi a n]. – I n: SH A H G E D A N O V A , 
M.  ( E d.): T h e p h ysi c al g e o gr a p h y of n ort h er n E ur asi a: 2 4 8 – 2 6 6. O xf or d U ni v ersit y Pr ess, O xf or d . 
C O N N O R , E. F.  &  M C C O Y , E. D.  ( 1 9 7 9): T h e st atisti cs a n d bi ol o g y of t h e s p e ci es-ar e a r el ati o ns hi p. – 
A m. N at. 1 1 3: 7 9 1 – 8 3 3. 
C O U SI N S , S. A. O.  &  L I N D B O R G, R.  ( 2 0 0 8): R e m n a nt gr assl a n d h a bit ats as s o ur c e c o m m u niti es f or pl a nt 
di v ersifi c ati o n i n a gri c ult ur al l a n ds c a p es . – Bi ol. C o ns er v. 1 4 1: 2 3 3 – 2 4 0. 
C O U SI N S , S. A. O.,  O H L S O N , H.  &  E RI K S S O N , O.  ( 2 0 0 7): Eff e cts of hist ori c al a n d pr es e nt fr a g m e nt ati o n 
o n pl a nt s p e ci es di v ersit y i n s e mi -n at ur al gr assl a n ds i n S w e dis h r ur al l a n ds c a p es. – L a n ds c. E c ol. 
2 2: 7 2 3 – 7 3 0. 
D’ A N T R A C C O LI , M.,· R O M A - MA R ZI O , F.,  C A R T A , A.,  L A N DI , S.,  B E DI NI , G., C HI A R U C CI , A.  &  P E R U Z ZI , 
L.  ( 2 0 1 9): Dri v ers of fl oristi c ri c h n ess i n t h e M e dit err a n e a n: a c as e st u d y fr o m T us c a n y. – Bi o di v er. 
C o ns er v. 2 8: 1 4 1 1 – 1 4 2 9. 
D A Y N E K O , P. M.  ( 2 0 1 9): S p e ci es ri c h n ess of v as c ul ar pl a nts o n t h e a n ci e nt s ettl e m e nts of t h e L o w er 
D ni e p er. Bi ol o g y: fr o m a m ol e c ul e u p t o t h e bi os p h er e.  M at eri als of t h e XI V I nt er n ati o n al Y o u n g 
S ci e ntists C o nf er e n c e, K h ar ki v, 2 7 – 2 9 N o v e m b er, 2 0 1 9: 1 4 7 – 1 4 9. 
D E Á K , B.,  T Ö L G Y E SI , C.,  K E L E M E N , A.,  B Á T O RI , Z.,  G A L L É , R.,  B R A GI N A , T. M.,  A BI L , Y. A.  &  V A L K Ó , 
O.  ( 2 0 1 7): V e g et ati o n of st e p pi c c ult ur al h erit a g e sit es i n K a z a k hst a n – Eff e cts of mi cr o -h a bit ats a n d 
gr a zi n g i nt e nsit y . – P l a nt E c ol. Di v ers. 1 0: 5 0 9– 5 2 0. 
D E Á K , B.,  V A L K Ó , O.,  T Ö R Ö K , P.,  K E L E M E N , A.,  B E D E , Á.,  C S A T H Ó , A.I.  &  T Ó T H M É R É S Z , B.  ( 2 0 1 8): 
L a n ds c a p e a n d h a bit at a n d filt ers j oi ntl y dri v e ri c h n ess a n d a b u n d a n c e of gr assl a n d s p e ci alist pl a nts 
i n t err estri al h a bit at isl a n ds. – L a n ds c. E c ol. 3 3: 1 1 1 7 – 1 1 3 2.  
D E Á K , B.,  V A L K Ó , O.,  T Ö R Ö K , P.  &  T Ó T H M É R É S Z , B.  ( 2 0 1 6): F a ct ors t hr e at e ni n g gr assl a n d s p e ci alist 
pl a nts  – A  m ulti -pr o x y  st u d y  o n  t h e  v e g et ati o n  of  is ol at e d  gr assl a n ds.  – Bi ol.  C o ns er v.  2 0 4:   
2 5 5 – 2 6 2. 
D E M BI C Z , I., M O Y SI Y E N K O , I.I., S H A P O S H NI K O V A , A.,  V Y N O K U R O V , D.,  K O Z U B , Ł.  &  S U D NI K -
W ÓJ CI K O W S K A , B.  ( 2 0 1 6):  Is ol ati o n  a n d  p at c h  si z e  dri v e  s p e ci alist  pl a nt  s p e ci es  d e nsit y  wit hi n  
st e p p e isl a n ds: a c as e st u d y of k ur g a ns i n s o ut h er n U kr ai n e. – Bi o di v er. C o ns er v. 2 5: 2 2 8 9 – 2 3 0 7. 
E W E R S , R. M.  &  D I D H A M, R. K.  ( 2 0 0 6): C o nf o u n di n g f a ct ors i n t h e d et e cti o n of s p e ci es r es p o ns es t o 
h a bit at fr a g m e nt ati o n . – Bi ol. R e v.  8 1:  1 1 7 – 1 4 2 . 
F A H RI G , L.  ( 2 0 0 3): Eff e cts of h a bit at fr a g m e nt ati o n o n bi o di v ersit y. – A n n u. R e v. E c ol. E v ol. S yst. 3 4: 
4 8 7 – 5 1 5. 
F I C K, S. E.  &  H IJ M A N S, R. J.  ( 2 0 1 7):  W orl d Cli m  2:  n e w  1‐ k m  s p ati al  r es ol uti o n  cli m at e  s urf a c es  f or 
gl o b al l a n d ar e as. – I nt. J. Cli m at ol. 3 7: 4 3 0 2– 4 3 1 5. 
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G A V R Y L Y U K , N. A.  ( 2 0 0 1): Sl a v e tr a d e a n d wi n e tr a d e as t h e b asi c br a n c h es of Ol bi a -B ar b ari c E x p ort -
I m p ort i n N ot h er n Bl a c k S e a Ar e a ( VI — III c c. B C). Ol vii a t a a nt y c h n yi s vit. M at eri al y n a u k o v y k h 
c h yt a n  pr ys vi a c h e n y k h  7 5 -ri c h c hi u  ut v or e n ni a  ist or y k o-ar k h e ol o hi c h n o h o  z a p o vi d n y k a  « Ol vii a »,  
K yi v, 1 9 – 2 2 N o v e m b er, 2 0 0 1: 1 5 1 – 1 5 2. 
G A V R Y L Y U K , N. A.  &  M A T E R A , M.  ( 2 0 1 6): « Pi z n os kifs ki »  a b o  « p osts kifs ki »  g or o dis c h a  Ni z h n o g o  
P o d ni pr o v y a ( «L at e S c yt hi a n » or « P ost -S c yt hi a n » sit es of t h e l o w er D ni pr o r e gi o n)  [i n U kr ai ni a n]. 
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M E N D E N H A L L , C. D.,  K A R P , D. S.,  M E Y E R , C. F. J.,  H A D L Y , E. A.  &  D AI L Y , G. C.  ( 2 0 1 4):  Pr e di cti n g  
bi o di v ersit y c h a n g e a n d a v erti n g c oll a ps e i n a gri c ult ur al l a n ds c a p es. – N at ur e 5 0 9: 2 1 3.  
M O O N , D. G.  ( 2 0 1 6): St e p p e b y st e p p e: e x pl ori n g e n vir o n m e nt al c h a n g e i n S o ut h er n U kr ai n e. – Gl o b. 
E n vir o n. 9 : 4 1 4– 4 3 9. 
M O S Y A KI N , S. L.  &  F E D O R O N C H U K , M. M.  ( 1 9 9 9): V as c ul ar pl a nts of U kr ai n e. A n o m e n cl at ur al c h e c k-
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S u p pl e m e nt E 1. D es cri pti o n of t h e st u di e d a n ci e nt s ettl e m e nts  of t h e L o w er D ni pr o, S o ut h er n U kr ai n e. Ar c h a e ol o gi c al d at a is b as e d o n O L E N K O V S K Y (2 0 0 4 a, 2 0 0 4 b, 2 0 0 5, 2 0 0 6, 2 0 0 7 ). L S S - L at e S c yt hi a n 
s ettl e m e nt  
A n h a n g  E 1.  B es c hr ei b u n g  d er  u nt ers u c h t e n  a nti k e n  Si e dl u n g e n  a m  u nt er e n  D n e pr  i n  d er  S ü d u kr ai n e. Di e  Ar c h ä ol o gis c h e n  D at e n  b asi er e n  a uf  O L E N K O V S K Y (2 0 0 4 a,  2 0 0 4 b,  2 0 0 5,  2 0 0 6,  2 0 0 7).   
L S S – S p äts k yt his c h e Si e dl u n g  
 
N o.  N a m e  L atit u d e  N 
( W G S 8 4) 
L o n git u d e  E 
( W G S 8 4) 
Ar e a 
( h a) 
A g e  C ult ur e/ tri b e  Dist a n c e t o s ettl e m e nts 
K h ers o n r e gi o n, U kr ai n e  
1.   C h er v o n o m ai ats k e  4 6. 9 5 7 8 4  3 3. 9 5 7 8 4  6 .1 1  III c. B C –  I V c. A D L S S of S ar m ati a n ti m e  vi ci nit y v. C h er v o n yi M ai a k  
2.   G a vr yli vs k e  4 7. 2 4 5 9 7  3 3. 9 1 0 5 1  3 .2 3  I V- III c. B C L at e Br o n z e L S S  2 .5 k m t o v. N o v o ol e ks a n dri v k a  
3.   Gl y b o k a Pr yst a n  4 6. 5 8 6 3 1  3 2. 2 3 1 0 6  2  V c. B C –  III c. A D A n ci e nt s ettl e m e nt  1 .5 k m t o v. S h yr o k a b al k a ( W) a n d 1 .8 k m 
t o v. S ofii v k a ( E) 
4.   H a n ni vs k e  4 7. 1 9 7 9 8  3 3. 8 2 7 1 6  2 .2 4  II c. B C –  II c. A D L S S  3 k m t o v. D u d c h a n y ( E)  
5.   K o ns uli vs k e  4 7. 0 1 5 1 9  3 3. 6 5 8 5  5 .3 7  I c. B C –  II c. A D L S S of S ar m ati a n ti m e  1 k m t o v. R es p u bli k a n ets ( S)  
6.   Li u b y mi vs k e  4 6. 4 8 5 6 7  3 3. 3 3 1 8 9  4 .4 3  II c. B C –  III c. A D, VIII – Х , XI V-
X V c. A D  
L S S  i n v. Li u m y mi v k a 
7.   L vi vs k e  4 7. 7 8 6 6 0  3 3. 1 3 1 4 2  9 .2 4  II c. B C –  III c. A D L S S of S ar m ati a n ti m e  vi ci nit y v. L v o v e  
8.   M al e Ti a g y ns k e  4 6. 7 6 7 7 0  3 3. 0 5 8 9 7  6 .3  XI V - X VI c. A D  Ir o n A g e, S c yt hi a n s ettl e m e nt 1 k m t o v. Ti a g y n k a ( N)  
9.   P o ni ati vs k e  4 6. 7 3 7 7 2  3 2. 8 8 9 9 8  8 .2 7  II c. B C –  II c. A D L S S  i n v. P o ni ati v k a 
1 0.   S a bl u ki vs k e  4 7. 1 2 8 2 8  3 3. 7 8 3 5 8  1 2  I c. A D L S S  0 .8 k m r o v. S a bl u ki v k a ( Е)  
1 1.   S k el k a  4 6. 6 3 7 7 4  3 2. 0 0 8 6 6  5 .8 2  V - III c. B C., I c. B C –  III c. A D, VI-
V c. B C  
S c yt hi a n s ettl e m e nt  3 .4 k m t o v. L u p ar e v e ( W); 7 .2 5 k m  
t o v. Ol e ks a n dri v k a ( E) 
1 2.   St a nisl a vs k e  4 6. 5 7 5 8 7  3 2. 1 3 1 7 6  6 .3 5  XII -XI c. B C, VI -V c. B C, I V -II c. 
B C, I c. B C - II c. A D, III-I V c. A D 
s ettl e m e nt L at e Br o n z e A g e Bil o z ers k o y 
c ult ur e; s ettl e m e nt of C h er n y a k hi v c ult ur e  
i n v. St a nisl a v 
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1 4.   V el y k ol e p et y k hs k e  4 7. 0 9 4 5 3  3 3. 5 4 3 7 5  4 .8 2  II c. B C –  II c. A D L S S  i n v. V el y k a L e p et y k h a 
1 5.   V el y k e Ti a g y ns k e  4 6. 7 6 1 8 9  3 3. 0 5 8 0 3  1 8 .7  I - X VI c. A D  L S S,  G ol d e n H or d e p eri o d  1 k m t o v. Ti a g y n k a ( N)  
1 6.   Z ol ot o b al ki vs k e  4 7. 3 7 5 5 2  3 3. 9 7 3 2 8  1 .1  II c. B C –  III c. A D L S S  i n v. Z ol ot a B al k a 
1 7.   Z ol ot yi M ys  4 6. 5 7 8 3  3 2. 2 0 9 7 5  1 .3  III c. B C –  III с . A D A n ci e nt s ettl e m e nt  vi ci nit y v. S h yr o k a b al k a  
M y k ol a yi v r e gi o n, U kr ai n e  
1 8.   Ol e ks a n dri v k a -
R o ks a ni v k a 
4 6. 8 5 0 4 6  3 2. 7 7 0 8 2  2 .8 3  V -I V c. B C s ettl e m e nt of C h er n y a k hi v c ult ur e  vi ci nit y v. Ol e ks a n dri v k a  
 
D a y n e k o et al.: A n ci e nt s ettl e m e nts i n S o ut h er n U kr ai n e: h o w d o l o c al a n d l a n d s c a p e f a ct ors s h a p e v as c ul ar 
pl a nt di v ersit y p att er n s i n t h e l ast r e m n a nts of gr ass st e p p e v e g et ati o n ?  
S u p pl e m e nt E 2. C orr el ati o n m atri x of e n vir o n m e nt al v ari a bl es us e d i n t h e a n al ys es of t h e s p e ci es ri c h n ess of v as c ul ar pl a nts i n t h e a n ci e nt 
s ettl e m e nts ( n  = 1 8) st u di e d i n S o ut h er n U kr ai n e . V al u es i n di c at e P e ars o n c orr el ati o n c o effi ci e nt.  
A n h a n g  E 2.  K orr el ati o ns m atri x  v o n  U m g e b u n gs v ari a bl e n,  di e  b ei  d er  A n al ys e  d es  Art e nr ei c ht u ms  v o n  G ef ä ß pfl a n z e n  i n  d e n  i n  d er  
S ü d u kr ai n e u nt ers u c ht e n a nti k e n Si e dl u n g e n ( n  = 1 8) v er w e n d et w ur d e n . 
 
  Ar e a  St e p p e c o v er 
i n 1 k m b uff er 
Ar e a of 
s ettl e m e nts i n 
1 k m b uff er  
Dist a n c e t o 
s ettl e m e nts  
Mi cr o h a bit at 
v ari et y i n d e x  
Aff or est ati o n 
d e gr e e  
St e p p e c o v er i n 1 k m b uff er  0. 5 7       
Ar e a of s ettl e m e nts i n 1 k m b uff er  -0. 1 9  -0. 2      
Di st a n c e t o s ettl e m e nts  -0. 0 3  0  -0. 7 8     
Mi cr o h a bit at v ari et y i n d e x  0. 4 2  0. 6 6  -0. 1 4  -0. 1 9    
Aff or est ati o n d e gr e e  0. 2 5  0. 2 1  -0. 1 4  0. 0 8  0. 0 4   
A n n u al pr e ci pit ati o n  -0. 3  -0. 1 7  -0. 1 8  0. 2 2  -0. 1 5  -0. 0 8  
 
